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Résumé

Une étude expérimentale du réle du hurlement dans le maintien du territoire des loups a été
menée dans la forét nationale Supérieure, au Minnesota. Les réponses vocales et le
comportement des loups munis de colliers radio en réponse aux hurlements humains ont été
analysés pour huit meutes et deux loups solitaires pendant une période de deux ans.

Le taux de réponse a varié¢ de maniere significative tout au long de I'année. Une augmentation
au milieu de l'hiver a été corrélée avec la saison de reproduction, en particulier pour les
groupes contenant des animaux reproducteurs (male alpha ou femelle alpha). Une deuxiéme
augmentation, plus longue, du taux de réponse a commencé au milieu de I'été, a atteint son
maximum vers le mois d'aout et a diminué pour atteindre son niveau le plus bas au début de
I'hiver. Le déclin de la réponse aux hurlements en automne s'est produit plus tot dans une
meute dont les petits se développaient plus rapidement.

Tout au long de I'année, le taux de réponse aux hurlements est significativement plus élevé
dans toutes les meutes et chez les loups solitaires qui assistent a la mise a mort d'une proie.
Plus il restait de nourriture sur le lieu de prédation, plus le taux de réponse était élevé.

Pour les loups séparés de leur meute, le taux de réponse aux hurlements dépendait de leur
age et de leur role social. Parmi les adultes, seuls les males alpha répondaient seuls, et leur
taux de réponse, ainsi que le nombre de hurlements par session, étaient supérieurs a ceux des
autres animaux. Les jeunes animaux répondaient plus souvent lorsqu'ils étaient louveteaux
que lorsqu'ils étaient yearlings, et ce uniquement pendant leurs 7 premiers mois, aprés quoi
ils répondaient a peine plus que la plupart des adultes.

Des comportements spécifiques observés pendant les sessions de hurlements, y compris des
mouvements d'éloignement du «hurleur », indiquent que les hurlements sont liés a
I'agonisme entre les meutes. De plus, trois des principaux facteurs influencant le taux de
réponse affectent également de manicre significative le niveau d'agonisme envers les
étrangers de la meute : la taille de la meute, le réle social et la saison de reproduction. Les
deux autres facteurs, les animaux tués et les petits, sont des ressources importantes de la
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meute qui nécessitent l'occupation exclusive d'un site. Les taux de réponse élevés sur les sites
contenant des carcasses de proies ou des petits constituent une preuve circonstancielle solide
que les hurlements sont importants pour le maintien du territoire.

Pendant les sessions de hurlements, les loups restaient généralement pres de leur site
d'origine apres avoir répondu, ou reculaient s'ils restaient silencieux. Cette différence est
apparemment liée au probleme d'éviter les rencontres accidentelles et délibérées, ainsi qu'a
des considérations de cout/bénéfice a l'endroit ou se trouvent les loups.

Les hurlements ont été considérés comme les plus efficaces pour éviter les rencontres dans
deux situations : lorsque deux meutes s'approchaient d'une zone de chevauchement
commune, et lorsqu'une meute revenait dans une zone peu fréquentée depuis des semaines,
dans laquelle les marques olfactives auraient perdu de leur efficacité pour dissuader les
étrangers. LLe marquage olfactif et le hurlement sont apparemment tous deux importants pour
l'espacement. Cependant, leurs réles different et sont complémentaires, le marquage olfactif
étant a long terme et spécifique a un site, et le hurlement étant immédiat et a2 longue portée.

Enfin, les loups solitaires qui ne possedent pas de territoire répondent rarement, partageant

le comportement «discret» attendu des animaux excédentaires dans une population
territoriale.

INTRODUCTION

Le loup (Canis lupus) est un carnivore social tres répandu, doté d'une organisation spatiale
complexe (MECH, 1972 ; 1973). Lla manicre précise dont cette organisation est maintenue
est inconnue, mais la publicité du territoire par des modes olfactifs et acoustiques semble étre
impliquée.

Le mode acoustique comprend principalement le hurlement. Au sein d'une meute de loups,
le hurlement peut étre utile pour rassembler les membres séparés (MECH, 1966 ;
THEBERGE & FALLS, 1967), et peut communiquer des informations sur l'identité
individuelle, la localisation, et d'autres contingences comportementales et environnementales
(THEBERGE & FALLS, 1967). Entre les meutes, cependant, le hurlement peut servir a
annoncer un territoire, en communiquant les emplacements des meutes et en minimisant
ainsi les contacts entre elles (JOSLIN, 1967).

L'objectif de cette étude était de déterminer le role possible du hurlement dans le maintien
du territoire en examinant les réponses des loups du nord-est du Minnesota a des
hurlements simulés de loups.

Les meutes de loups du Minnesota occupent des tetritoires d'environ 25 a2 310 km* (MECH,
1972;1973;1974). Il y a peu de chevauchement entre les meutes adjacentes et les frontiéres
entre les meutes sont souvent distinctes, bien que sur de longues périodes elles puissent se
déplacer quelque peu (PETERS & MECH, 1975). Les territoires ont tendance a rester stables
en taille et en localisation sur une période de plusieurs années, et le territoire d'une des meutes
impliquées dans cette étude, la meute du Lac Harris, a peu changé au cours des 7 dernieres
années (MECH, 19774).

En plus des meutes territoriales, une partie de la population de loups du Minnesota existe
sous forme d'animaux solitaires (MECH & FRENZEL, 1971). Les solitaires vivent de
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facon nomade dans de vastes zones englobant généralement plusieurs territoires de meutes
et interagissent rarement sauf pendant la saison de reproduction (PETERS & MECH, 1975)
ou lorsqu'ils s'associent vaguement autour d'une carcasse de proie.

Les conflits entre meutes conduisant a la mort de loups résidents ou intrus (MAHRENKE,
1971 ; VAN BALLENBERGHE & ERICKSON, 1973 ; WOLFE & ALLEN, 1973 ;
MECH, 1977b) soulignent l'importance de maintenir des territoires bien définis par des
moyens indirects afin de minimiser les risques de telles rencontres. Les loups en meute
quittent rarement leur territoire dans les conditions habituelles (MECH, 19774), et les
rencontres directes entre meutes sont rares (PIMLOTT et al., 1969 ; MECH, 1970 ; PETERS
& MECH, 1975). Cependant, l'agression directe sert parfois de systeme de secours lorsque
le maintien indirect échoue (MECH, 19775).

L'un des moyens indirects de maintien du territoire chez de nombreux mammiferes, y
comptris le loup, est le marquage olfactif SCHENKEL, 1947 ; RALLS, 1971 ; THIESSEN,
1973 ; MYKYTOWYCZ, 1974 ; PETERS & MECH, 1975). La distribution des marques sur
le territoire d'une meute de loups, leur fréquence d'application et les informations qu'elles
contiennent contribuent a maintenir la structure du territoire de la meute (PETERS &
MECH, 1975). Bien que les marques olfactives annoncent un animal longtemps aprés son
passage, elles nécessitent un examen direct et minutieux et n'informent pas les parties
intéressées de la localisation actuelle de leur auteur.

D'autre part, les vocalisations fournissent des informations instantanées sur la localisation de
l'auteur de la vocalisation a une grande distance, et chez de nombreuses especes, les
vocalisations sont importantes pour le maintien du territoire. JOSLIN (1967) pensait que le
hurlement pouvait jouer ce role chez les loups, et ainsi permettre aux meutes de connaitre
I'emplacement de leurs congéneres afin d'éviter les rencontres. Des quatre principales
vocalisations du loup, seul le hurlement a la portée nécessaire pour étre important dans la

communication a longue distance (JOSLIN, 1967 ; HARRINGTON & MECH, 1978).

Bien qu'il n'y ait pas de preuves directes du role territorial du hurlement, il existe des preuves
indirectes. Les sessions de hurlements entre meutes peuvent parfois durer des heures
(JOSLIN, 1966 ; VOIGT, 1973), et dans le Minnesota, trois meutes adjacentes ont été
entendues hurlant, apparemment les unes pour les autres, chacune depuis son propre
territoire (BRANDIENBERG, communication personnelle). Apres de telles sessions, les
meutes se séparent souvent (RUTTER & PIMLOTT, 1968), suggérant que les hurlements
entre meutes se produisent dans un contexte agonistique, et peuvent donc étre impliqués
dans le maintien du territoire.

La présente étude, qui utilise une approche expérimentale dans une population de loups
sauvages, fournit beaucoup plus de données sur le sujet. En étudiant les hurlements
provoqués, nous décrivons les parametres qui régissent les séances de hurlements entre les
meutes. Quels sont les facteurs qui influencent la réactivité d'une meute a répondre aux
hutrlements d'une autre meute ? Comment une meute se comporte-t-elle en réponse aux
hutlements d'un étranger ? Quel est le role des hurlements chez les loups solitaires et non
territoriaux ? Une fois que nous aurons répondu a ces questions préliminaires, nous tenterons
d'évaluer le role et I'importance du hurlement dans le maintien du territoire.
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HISTOIRE NATURELLE DU LOUP

Pour apprécier l'importance et la valeur de notre approche, il faut comprendre l'histoire
naturelle du loup.

L'activité d'une meute de loups typique dans le nord du Minnesota se déroule en deux phases.
Pendant la phase relativement stationnaire de mai a septembre, les activités de la meute se
concentrent autour d'une série de « foyers » ou les petits sont élevés (MURIE, 1944 ;
JOSLIN, 1967). Le reste de l'année, la meute entiere chasse de maniere nomade sur son
territoire et ne se rend que rarement sur des sites particuliers. Elle peut parcourir jusqu'a 50
km par jour (BURKHOLDER, 1959 ; PULLIAINEN, 1965 ; MECH, 1966) a cette époque.

Les proies tuées restent généralement au centre de l'activité de la meute pendant plusieurs
jours, en fonction : (i) du nombre de loups, (2) de la taille de la proie, et (3) de la période
écoulée depuis le dernier repas. Une meute de 15 loups sur l'lle Royale a généralement
consommé toutes les parties comestibles de I'orignal (Ales alces) le lendemain de l'abattage et
a abandonné les restes un jour plus tard (MECH, 1996). Pendant les périodes de grande
vulnérabilité des proies, les animaux tués peuvent étre abandonnés apres avoir été peu utilisés
(MECH & FRENZEL, 1971). A d'autres moments, les meutes et les membres individuels
continuent a revenir sur les anciens animaux tués, méme s'il ne reste que peu de matiere
comestible. Une des meutes de notre étude, ayant peu de succes a la chasse, est retournée
occasionnellement sur la méme carcasse d'orignal pendant plus de 4 mois.

La saison de reproduction a lieu vers la fin de la période de nomadisme, de fin janvier a début
mars, et les petits naissent fin avril et début mai (MECH, 1996 ; MECH & FRENZEL ; 1971,
MECH, unpubl.). Des individus et/ou des groupes de membres rayonnent alors a partir de
la taniere et reviennent plus tard avec de la nourriture a régurgiter a la femelle et aux petits
(RUTTER & PIMLOTT, 1996).

Pendant 7 a 10 semaines apres la naissance, les petits restent pres de la taniere (MECH, 1970).
Vers la mi-juin ou la fin juin, ils passent la plupart de leur temps en surface dans des zones
restreintes connues sous le nom de « sites de rendez-vous » (SR), qui peuvent étre changés
plusieurs fois au cours de I'été (MURIE, 1944 ; JOSLIN, 1967 ; VOIGT, 1973). Lors d'un
déplacement vers un nouveau RS, certains membres de la meute peuvent rester en arriere,
comme I'ont également constaté VOIGHT (1973) et PETERSON (1974).

A la fin du mois de septembre, les petits sont généralement assez développés pour voyager
avec le reste de la meute, bien qu'il y ait des variations considérables dans la taille et le
développement (VAN BALLENBERGHE & MECH, 1975). Le passage de la phase
sédentaire a la phase nomade n'est pas abrupt, mais se fait progressivement, comme I'a
également rapporté OGNEV (1962). Une fois le dernier RS abandonné, la meute dans son
ensemble n'utilisera que rarement, voire jamais, un RS jusqu'a I'année suivante. Cependant,
un ou plusieurs membres de la meute peuvent occasionnellement retourner sur un RS durant
l'automne et le début de 'hiver (MECH, unpubl.). De nombreux animaux reviennent sur le
site apres avoir été séparés du reste de la meute et peuvent parfois y rester plusieurs jours. La
derniere utilisation d'un RS observée dans le Minnesota remonte a la fin du mois de janvier
(MECH, inédit).
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Les loups atteignent généralement la maturité sexuelle a 22 mois (MECH, 1970), bien que
les animaux en captivité puissent étre capables de se reproduire au cours de leur premiere
année (MEDJO & MECH, 1976). En général, on ne distingue que deux classes d'age chez
les loups : les louveteaux et les adultes (y compris les jeunes immatures de l'année). Dans ce
document, a l'exception des animaux marqués pour la premiere fois comme louveteaux et
donc dont l'age est connu, la distinction sera faite uniquement entre les louveteaux et les
animaux plus agés. Ainsi, le terme « adulte » utilisé dans ce document est mieux compris
comme « non-petit ».

ZONE D'ETUDE

Cette étude a été réalisée dans la Superior National Forest (SNF) du nord-est du Minnesota
(Fig. I). Le terrain est accidenté, avec des foréts de coniféres ou des foréts mixtes de coniferes

et de feuillus sur les hautes terres, entrecoupées de vastes marécages ou d'eaux libres (pour
plus de détails, voir OHMANN & REAM, 1971).

Notre zone d'étude principale d'environ 600 km® comprenait les tetritoires des meutes de
loups de Jackpine (JP) et de Harris Lake (HL) (MECH, 1973 ; 19774). D'autres meutes et des
loups solitaires ont été étudiés le long des routes rayonnant a partir de la ville d'Ely (Fig. I).
HARRINGTON a passé 638 jours sur le terrain, du 20 mai 1972 au 28 mars 1974, plus trois
visites ultérieures a la SNF, et MECH a visité la zone périodiquement tout au long de I'étude.
Nous avons hutlé aux loups 412 nuits.

La population de loups du SNF a été estimée a 300 au printemps 1972 (MECH, 1973), soit
environ un loup/26 km* pendant I'étude, un chiffre comparable aux plus fortes densités
généralement trouvées ailleurs (PIMLOTT, 1967). De 1969 a 1974, 1a population a diminué
(MECH, 19775), suite a un déclin drastique de la proie principale, le cerf de Virginie
(Odocoileus virginianus) MECH & KARNS, 1977). Les proies supplémentaires des loups dans
la région sont l'élan et le castor (Castor canadensisy (STENLUND, 1955 ; MECH &
FRENZEL, 1971 ; FRENZEL, 1974 ; VAN BALLENBERGHE et al., 1975).

Cette étude faisait partie d'une enquéte plus large et a long terme utilisant la radio-télémétrie
pour déterminer la sociobiologie, la dynamique de la population et I'écologie des loups dans
le Minnesota (MECH & FRENZEL, 1971 ; MECH, 1972 ; 1973 ; 1974 ; 1975 ; 19774, b ;
PETERS & MECH, 1975 ; VAN BALLENBERGHE & MECH, 1975 ; SEAL et al,, 1975 ;
HOSKINSON & MECH, 1976 ; HARRINGTON & MECH, 1978).

METHODES

La technique de base de I'enquéte globale, dont cette étude faisait partie, consistait a capturer
des loups vivants, a les immobiliser et a leur attacher des colliers émetteurs (COCHRAN &
LORD, 1963) (KOLENOSKY & JOHNSTON, 1967 ; MECH & FRENZEL, 1971 ;
MECH, 1974), puis a les localiser ainsi que leurs meutes par avion deux fois par semaine
pendant la majeure partie de I'année et tous les jours en hiver lorsque cela était possible. Les
loups radio-marqués ne semblent pas se comporter différemment des autres, méme si
certains ont été radio-marqués pendant 7 ans (MECH, unpubl.). Les loups radio-marqués et
leurs compagnons de meute ont été observés visuellement environ 75% des fois ou ils ont

Harrington & Mech 1979 5 Traduction Deppl & RP —03/11/2023



été localisés lors d'un suivi aérien si la neige recouvrait le sol mais seulement 10% du temps
dans le cas contraire (MECH, 1974).

La principale méthode utilisée dans la présente étude a consisté a susciter des hurlements
de la part des loups radio-marqués et de leurs associés en imitant « en direct » les hurlements
des loups (PIMLOTT, 1960) et a enregistrer ensuite leurs réponses. Des travaux antérieurs
avaient montré que les loups en liberté réagissaient aux imitations humaines en direct aussi
bien, voire mieux, qu'aux enregistrements de hurlements de loups (PIMLOTT, 1960 ;
JOSLIN, 1967) ou aux imitations humaines enregistrées (THEBERGE & FALLS, 1967). De
plus, la capacité apparente des loups a distinguer les voix individuelles (THEBERGE &
FALLS, 1996), et leurs réponses agonistiques aux hurlements humains (JOSLIN, 1996),
indiquent qu'ils considerent les hutlements humains comme produits par des congéneres
étranges (étrangers).

Notre stimulus principal (essai) consistait en trois a cinq hurlements humains, chacun d'une
durée de 5 a 6 s et séparé par moins de 1 s. Nous commencions généralement un essai par
un hurlement « plat », puis les hurlements « cassants » et « plats » alternaient pour le reste du
stimulus (Fig. 2). En ce qui concerne la structure de base, la fréquence et la variation de
fréquence, les hurlements humains étaient similaires aux hurlements de loups adultes
enregistrés dans le Minnesota (Tableau I). On ne sait pas si la structure, la hauteur ou l'accent
harmonique d'un hutlement de loup transmet des informations spécifiques. Pour éviter les
complications liées a des informations inconnues dans nos hurlements, nous avons maintenu
leur variation aussi faible que possible d'un essai a I'autre. Sur environ 1 900 essais, 8% ont
¢té réalisés uniquement par l'auteur principal.

Les seules données utilisées ont été recueillies lorsque nous étions certains (grace au
radiopistage) que les loups étaient suffisamment proches pour nous entendre et vice versa.
Nous avons donc recueilli la plupart des données par temps calme (46%) ou par vent faible
(46%). Ni le vent ni les autres conditions météorologiques n'ont eu d'effet significatif sur le
taux de réponse (HARRINGTON, 1975). La plupart des hurlements ont été effectués la
nuit, lorsque les conditions étaient les plus calmes, bien que JOSLIN (1967) et THEBERGE
& FALLS (1967) n'aient trouvé aucune différence de réactivité entre le jour et la nuit.

Une session de hurlements était une période continue de 5 a 20 minutes passée a proximité
d'un loup équipé d'une radio pendant laquelle nous essayions de provoquer des hurlements.
Nous avons localisé et approché les loups a partir d'un camion équipé d'une antenne. Nous
nous sommes atrétés lorsque nous étions a portée de voix (200 a 1600 m, selon l'intensité du
signal) et sommes restés pres du camion pour éviter de déranger les loups, qui ne semblaient
pas affectés par le bruit du véhicule. Apparemment, les loups n'ont pas souvent détecté notre
odeur ou ne 'ont pas associée a nos hurlements.

Une fois 1'animal localisé, nous avons surveillé son signal pendant plusieurs minutes afin de
détecter d'éventuels mouvements. Ensuite, nous commencions la premiere série de
hurlements. Si les loups ne répondaient pas au premier essai dans un délai de 90 s, nous
commencions une deuxieme série. En général, si nous ne recevions pas de réponse apres
trois ou quatre tentatives, nous partions et ne revenions pas pendant au moins 24 heures.
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Si les loups répondaient, nous attendions environ 15 minutes avant de hutler a nouveau, car
PIMLOTT (1960) et JOSLIN (1967) avaient observé que les loups ne hurlaient généralement
pas a nouveau pendant 10 a 20 minutes apres une réponse. Apres avoir obtenu deux ou trois
réponses, nous sommes partis. En général, on ne passe pas plus d'une heure pres d'un loup
particulier pendant une période de 24 heures. Tout au long de la session, le signal radio du
loup a été surveillé pour détecter tout mouvement vers ou loin de nous.
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Fig. 2. Comparaison entre les hurlements humains et les hurlements de loups enregistrés dans le cadre de I'étude du

Minnesota. A) Hurlement de rupture de I'homme. B) Hurlement « cassant » du loup. C) Hurlement « plat » du loup. D)
Hurlement humain « plat »

Sites de hutlements
Toutes les données relatives aux sites d'habitation ont été recueillies autour des sites de

rendez-vous (RS). Les données provenant de zones autres que les RS ont été classées comme

sites de non-rendez-vous (non-RS).

Le seul facteur important qui a pu étre identifié sur les sites non-RS est la présence ou
l'absence d'un kill. La plupart des animaux tués ont d'abord été observés depuis les airs avant
que nous ne confirmions la présence des loups au sol pendant la nuit. Il était impossible de
déterminer par le suivi au sol si les loups se trouvaient réellement sur le lieu de 1'abattage ou
simplement a proximité, de sorte que chaque fois qu'ils se trouvaient a proximité d'une

carcasse, ils étaient considérés comme s'y trouvant.

Notre échantillon « Non-Kill » a été obtenu a partir de deux types de situations : (1) lorsque
les loups se déplacaient pendant que nous hurlions vers eux, ou (2) lorsque, pendant la
journée de la session de hurlement, les loups ont été vus sur le méme site depuis les airs, mais
qu'aucun kill n'a été observée a cet endroit. Bien sar, la végétation peut masquer un kill vu
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du ciel, ou les loups peuvent se reposer a plusieurs centaines de metres d'un kill lorsqu'ils
sont vus, de sorte que la deuxieme méthode est sujette a erreur. Pour de nombreuses sessions
non-SR, l'insuffisance des informations sur la présence d'une béte tuée nous a obligés a
classer I'échantillon dans la catégorie « Inconnu ». La probabilité de présence d'un animal tué
dans cet échantillon se situe entre celle des échantillons « Kill » et « Non-Kill ».

TABLEAU I. Comparaison entre les hurlements humains et les hurlements d'adultes

Mean frequency Initial howl of
of howl in Wolf 2449 Unradioed adults group responses
sample 1) Human 10/12/72  7/28/73 9/26/72 10/6/72  1972/1973
Highest 359 (5.3)%) 494 (20) 357 (5.2) 365 (1.9) 350 (29) 453 (9.5)
6.23) 3.6 3.0 6.9 4.8 6.8
350 (38) 381 (3.5) 355 (40) 364 (0.7) 356 (5.5) 392 (8.0)
4.8 5.6 3.6 6.6 5.3 4.8
Median 346 (7.4) 366 (20) 345 (43) 354 (3.5) 339 (68) 354 (27)
5.5 5.8 33 74 54 44
303 (3.0) 336 (2.2) 322 (28) 343 (6.3) 317 (12.2) 314 (8.8)
6.2 6.8 2.3 5.0 3.7 5.8
Lowest 298 (7.8) 355 (5.5) 319 (58) 337 (5.1) 301 (85) 296 (7.1)
6.0 6.1 4.8 5.3 5.1 3.3

1) Pour chaque échantillon, la fréquence fondamentale moyenne a été déterminée et les quatre extrémes ainsi que la
médiane ont été sélectionnés

2) Fréquence moyenne (Hz) et coefficient de variation (%) entre parenthéses

3) Durée du hurlement en secondes

Analyse des données

La réactivité des loups a nos hurlements a été mesurée par deux parametres, le taux de
réponse par session (RR/S) et le taux de réponse par essai (RR/T). Le RR/S correspond
au pourcentage de sessions au cours desquelles nous avons recu des réponses. Le RR/S a
permis de normaliser les données entre différentes sessions, qui pouvaient différer
considérablement en ce qui concerne le nombre total d'essais et le nombre de réponses a ces
essais. Cette comparaison se justifie par le fait que le contexte social et environnemental du
site de hurlement des loups varie peu au cours d'une session, mais considérablement d'une

session a l'autre.

Le RR/T est le poutcentage d'essais auxquels il a été répondu au cours d'une session. Le
RR/T a été utilisé pour examiner les différences de réactivité entre les sessions avec réponses.
Etant donné que le RR/T était fortement corrélé avec le RR/S, le RR/T n'est utilisé que

lorsqu'il permet de mieux comprendre les données.

Les réponses ont été enregistrées a 38,4 cm par seconde sur un magnétophone Nagra IV-D,
a l'aide d'un microphone dynamique Sennheiser MD-2IIU monté sur parabole ou d'un
microphone a condensateur directionnel Sennheiser MKH 805 monté sur trépied. Les
enregistrements ont été sonogrammés sur un vibralisateur Kay Electric Company, modele
7030A, en utilisant un filtre de 150 Hz sur la gamme de fréquences 20-2000 Hz.

Les sonogrammes ont été utilisés pour déterminer le nombre relatif de loups répondant et
leur classe d'age. Des critéres de classe d'dge, basés sur la longueur du hutlement et la
fréquence fondamentale moyenne, ont été établis a partir d'un échantillon de hurlements de
loups d'age connu (364 hutlements de louveteaux et 55 hurlements d'adultes)
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(HARRINGTON, 1975 ; voir aussi HARRINGTON & MECH, 1978). Trois classes
(louveteaux, adulte, inconnu) ont été distinguées de facon a ce que la probabilité d'attribuer
par erreur un hurlement aux deux premicres classes soit inférieure a 1%.

Chaque réponse a fait I'objet de deux mesures temporelles : le temps de réponse (TTR) et la
durée de la réponse. Le TTR correspond a la période qui s'écoule entre le début de l'essai et
la réponse des loups.

Histoire des meutes de loups

Nous avons étudié huit meutes, chacune ayant au moins un membre radio-équipé (Tableau
2). Six de ces meutes vivent a proximité les unes des autres (Fig. I), mais toutes n'ont pas été
étudiées simultanément. Seules les meutes de Jackpine (JP) et de Harris Lake (HL) ont été
¢tudiées sur une longue période, alors que les autres meutes ont été étudiées de 2 jours a 7

mois chacune.

TABLEAU 2. Données de base sur les meutes de loups impliquées dans la présente étude

Number of Approximate Number of wolves

months territory size (number radioed)

Pack Period studied with data km?2 Minimum Maximun
Birch L. 7/73- 9/73 3 100-130 4 (0) ? (D)
Ensign L. 73 1/73- 3/73 3 260 5 (1) 10 (1)
Ensign L. 74 7/73- 3/75 7 260 3 (1) 4 (2)
Glenmore L.  10/72-11/72 I 260 10 (2) ? (2)
Harris L. 7/72- 3/74 20 130-180 2 (1) 5 (3)
Jackpine 6/72- 3/74 22 270 3 (1) 11 (5)
Perch L. 1/74~ 3/74 3 65 2 (1) 2 (1)
Quadga L. 2/74- 3/74 I 180 3 (2 32
Sawbill 11/73- 2/75 6 130-160 3 (1) 4 (2)

La meute Jackpine

La composition de la meute JP a changé au cours de I'étude, mais le noyau de base composé
d'un male et d'une femelle alpha non radio-marquée et de leur progéniture radio-marquée,
les loups 2449, 2443 et 2445, a persisté du début de I'étude jusqu'a deux mois avant la fin de
I'étude. Apres juillet 1972, 2449 a été le seul adulte radio-marqué ; les loups 2443 et 2445 ont
été les seuls yearlings radio-marqués présents en 1973. Le Tableau 3 donne I'historique des
membres de la meute présents pendant I'étude. L.a meute JP a utilisé plusieurs RS chaque
saison et a cessé d'utiliser les RS a la fin du mois de septembre.

La mente du lac Harris

Le tetritoire de la meute du Lac Harris est resté a peu pres le méme depuis 1969 jusqu'a cette
¢tude (MECH, 19774). La composition de la meute se limitait a deux adultes pendant I'hiver
1997-1972, 1a femelle alpha 2407 et son compagnon. Deux petits (2247 et 2489), nés en 1972,
ont survécu jusqu'a I'hiver suivant, 2489 se dispersant finalement de la meute a l'age de 22
mois. Deux petits nés en 1973, mais non radio-marqués, ont apparemment péri au début du
mois de décembre de cette année-la (MECH, 19774). Le Tableau 4 détaille I'histoire des
membres de la meute au cours de I'étude.

La meute a occupé plusieurs RS en 1972, mais en 1973 une zone a servi a la fois de taniere
natale et de RS jusqu'au 2 aott. Pendant les 2 semaines suivantes, les petits ont apparemment
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voyagé avec les adultes, ne passant pas plus de 3 jours sur un méme site et se déplacant en
moyenne de 4,5 km d'un site a l'autre. Contrairement a la meute JP qui a abandonné ses RS
fin septembre, la meute HL a cessé d'utiliser ses sites a plein temps au cours du mois d'aott
en 1973.

TABLEAU 3. Histoires des membres de la meute Jackpine

1972 | 1973 | 1974
Wolf Sex Age April July Oct. Jan, April July Oct. Jan. April
[ T T I T I T T T

Alpha - probably, though not necessarily the same throughout
Unknown Male A - e ?

Unknown Female Ad e —
2433 Male 2-yr. _—— = ?

2449 Male Jyr. 0 m————_——— e —— X

2443 Male 0— — = —— —_——_—— e ————
2445 Female 00— — — — — o

2447 Female 0 ——— 7

2459 Male 00— — — — — — ?

5003 Male 0 — — — — — ?
5005 Male 0— — — — — e — e X

5067 Male 0 — - —— — 7

5060 Male 0— — — — — ?
Unknown 0o—— — — — H

Unknown 0— — — — — ?

Legend: = radio functioning; — — — = wolf present but without functioning radio; o = approximate date of birth ;

X = approximate date of death; ? = presence with pack unknown.

TABLEAU 4. Histoires des membres de la meute du lac Harris

1972 | 1973 | 1974
Wolf Sex Age April July Oct. Jan. April July Qct. Jan. April
I I I I I | I I T
Alpha 2490
Unknown Male Ad —_—— e X —
Alpha
2407 Female Ad S e —
2247 Male 0—— — — — — — — — —_ 7
2489 Male 0— — — — — —— — [ — b
Unknown 0 — — — — ?
Unknown 0 ?
Legend : = radio functioning; — — — = wolf present but without functioning radio; ¢ = approximate date of birth;

X = approximate date of death; ? = presence with pack unknown.
a 2400 was killed in January 1974. A new male, possibly 2247, assumed the alpha position and mated with 2407.
b Dispersed from territory in February 1074.

La mente du lac Birch

Les loups de cette meute n'ont été suivis que pendant une courte période en 1973, mais
pendant 26 jours nous avons étudié la meute dans deux RS. Le nombre de membres adultes
était inconnu, et seuls deux petits ont été détectés a partir des réponses aux hurlements.

La meute du lac Ensign

Les données concernant la meute du lac Ensign ont été disponibles pendant de courtes
périodes en 1972-1973 et en 1973-1974. Pendant I'hiver 1972-73, dix loups composaient la
meute, mais au printemps leur nombre était tombé a cing. L'hiver suivant, la meute ne
comptait plus que quatre loups, dont le male alpha radio 5059.

La mente Sawbill

La meute de Sawbill comptait six animaux en 1973-1974, dont un petit 5097 équipé d’un
radio-émetteur. L'été suivant, un male adulte a été capturé sur le territoire et s'est avéré étre
le 2433, un loup de la meute JP qui s'était dispersé et avait colonisé un tertitoire adjacent. Le
loup 5097 et un second male capturé en 1974 (5077) étaient manifestement sa progéniture.
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La meute comprenait trois membres en 1974-75 : 2433, 5077 et la femelle alpha non radio-
marquée.

La meute du lac Perch

La meute du lac Perch s'est formée pendant I'hiver 1973-74, quand une paire de loups
solitaires, dont la femelle équipée 2473, a établi un territoire juste au sud-ouest de la meute
du lac Birch. Des données ont été recueillies aupres d'eux en janvier, février et mars 1974.

RESULTATS

Les loups de la meute ont répondu a 494 des 1 783 essais (27,7%) (Tableau 5). Parmi les
réponses, 390 (78,8%) ont été enregistrées, et 349 étaient de qualité suffisante pour étre

analysées. Environ 4 000 sonogrammes ont été préparés a partir de 386 réponses. Nous
avons hurlé envers 10 loups solitaires pendant 29 sessions pour un total de 102 essais. Seule
une des deux réponses obtenues était de qualité suffisante pour étre sonographiée.

Rien n'indique que les loups se soient habitués a nos hutlements. Premiérement, nous avons
obtenu des résultats similaires pendant deux saisons consécutives. Deuxiémement, la
réactivité a diminué et augmenté a la fois dans des meutes bien étudiées et dans des meutes
rarement étudiées, au cours des mémes saisons et dans les mémes contextes. Enfin, lorsque
nous avons hurlé aux RS de la meute JP pendant 52 sessions en juillet et aoat 1973, aucun
déclin progressif ou autre changement dans la réactivité n'a été noté ; les loups ont répondu
pendant 17 des 20 sessions en juillet et pendant les 32 sessions en aout.

TABLEAU 5. Résumé des données recueillies au cours de la présente enquéte

Trials
Pack Study period Site Type Sessions Total No. Successful
Birch 7/18/73- 9/29/73 RS 25 65 44 (67.7%)
Ensign 1/24/73- 3/06/75 non-RS 18 72 22 (30.0%)
Glenmore 10/31/72-11/01/72 non-RS 3 13 4 (30.8%)
Harris 7/27/72- 3/20/74 non-RS 114 401 35 ( 8.5%)
Harris 7/30/72-10/21/73 RS 32 111 33 (29.7%)
Jackpine 6/28/72- 3/15/74 non-RS 128 518 96 (18.5%)
Jackpine 7/08/72-12/11/73 RS 100 456 233 (51.1%)
Perch 1/11/74- 3/27/74 non-RS 15 76 0 (11.8%)
Quadga 2/21/74- 3/20/74 non-RS 3 11 o ( 0.0%)
Sawbill 11/22/73- 2/25/75 non-RS 12 6o 18 (30.0%)
Overall totals for packs: 4590 1783 4904 (27.7%)
Lone wolves 29 102 2 ( 2.0%)

Taux de réponse sur les sites de non-rendez-vous

Le RR/S global pour sept meutes était de 29,79% (z = 293). Le RR/S a varié d'un mois a
l'autre sur les sites de non-rendez-vous et les meutes JP et HL ont montré les mémes
tendances (Fig. 3). Bien qu'aucun des deux échantillons ne s'écarte significativement du
hasard, leurs totaux combinés s'en écartent (G = 25,99, P<0,02). Il y a eu un pic important
de RR/S en mars et un autre a partir du mois d'aout.
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Fig. 3. Variations saisonniéres des RR/S dans les sites non-SR. La taille des échantillons est donnée pour chaque mois

Taux de réponse aux sites de rendez-vous

Le RR/S a été étudié autour des RS 12 des meutes JP et HL en 972 et 973, et de la meute du
lac Birch en 1973. Des réponses ont été obtenues pendant 28 des 66 sessions (RR/S =
77,1%), un taux significativement plus élevé que sur les sites non-RS (G = 99,44, P<0,001).
Contrairement a ce qui s'est passé dans les sites non-SR, le RR/S dans les SR s'est maintenu
a un niveau similaire d'un mois a l'autre. Pour les RS, le RR/S était constant au sein des

meutes pour une année donnée, mais différait entre les meutes et les années (Tableau 06).

TABLEAU 6. Comparaison des taux de réponse aux sites de rendez-vous entre les meutes et les années

Pack (year) RR/S (n) G P
Birch Lake (1973) 100.0 (24) > 2220 So0.20
Jackpine (1973) 94.5 (55) ~ 768 <oor
Jackpine (1972) 2.4

Harris Lake ("72, '73) 40.7 (27) > 14.79 <0.001
Harris Lake (1977) 857 (7) > 4804 <0.05

Taux de réponse sur les sites de prédation (Kill site)

Sur les 22 kills sites, un seul était situé dans un RS d'été, et le RR/S y était similaire a celui
des autres RS. Dans cette section, nous ne présentons donc que les données relatives aux
kills sites autres que les RS. Au cours de 33 sessions pres de kills sites non-SR, nous avons
tenté de provoquer des hurlements lors de 100 essais (Tableau 7). Les loups ont répondu
pendant 24 sessions (RR/S — 72,7%) a 18 des 21 animaux tués.

Bien que les RR/S des meutes et des loups solitaires varient de 50 a 100%, il n'y a pas
d'hétérogénéité significative entre les groupes (G = 7,708, P>0,2). Le RR/S global lors des
kills (72,7%0) differe cependant de maniere significative du reste des données non-RS (34,8%)
recueillies au cours de la méme période de 6 mois (Tableau 8). De plus, dans 1'échantillon
non-kill, les données des meutes JP et HL provenant de sessions ou seuls des petits ou des

animaux uniques étaient présents ont été exclues, augmentant ainsile RR/S pour I'échantillon
non-kill.

Un échantillon plus homogene de données de kill et de non-kill a été préparé pour les meutes

JP et HL, en sélectionnant les sessions au cours desquelles un adulte et un jeune munis d'un
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collier radio étaient présents. Ceci n'a pu étre fait qu'au cours de I'hiver 1972-73. Pour les
deux meutes, le RR/S était plus élevé sur les kills sites connus que sur les kills sites connus
ou suspectés de ne pas avoir de kill (voir Méthodes) (Fig. 4). Cette différence était significative
pour la meute JP (G, = 4,6, P<0,05). Comme prévu, le RR/S sur les sites « inconnus » était
intermédiaire, reflétant de toute évidence la présence de kills non détectés.

TABLEAU 7. Taux de réponse des loups lors des kills

Kill Response Number of :a

Pack Date No. Prey per trial Adults  Pups
Jackpine 10/25/72 1 Deer NNRN & 1 3+
Jackpine 11/29/72 2 Deer RNNN 3 3
Jackpine 11/30/72 2 Deer RNR 3 3
Jackpine 2/08/73 3 Deer RRNNNNN 2+ 2+
Jackpine 3/08/73 4 Deer NNN o} I
Jackpine 3/16/73 5 Deer NNNRNNN 2+ 1+
Jackpine 3/20/73 6 Deer RNN 2+ 1+
Jackpine 4/12/73 7 Moose NNRNNNR I 2+
Jackpine 4/13/73 7 Moose NNNNN I 2+
Jackpine 11/17/73 8 Deer RRRRRNNRR 3+ 2+
TJackpine 11/18/73 8 Deer NNN I 2+
Jackpine 11/23/73 9 Moose RN 1+ ?
Jackpine 11/24/73 0 Moose NNN I I
Jackpine 1/10/74 10 Deer NNRNNR 1+ 2+
Jackpine 3/12/74 11 Deer NRNNNR 3 o
Jackpine 3/15/74 I1 Deer NNNNN b o
Harris 1/25/73 12 Moose RNR 1+ 2
Harris 2/02/73 12 Moose NN 1 I
Harris 2/03/73 12 Moose NNRR 2 I
Harris 3/06/73 13 Deer NNNNNN I 1
Perch 2/25/74 14 Deer NRNNR 2 0
Ensign 1/24/73 I5 Deer R 2+ 2+
Ensign 2/05/73 16 Deer RR 2+ 2+
Ensign 2/06/73 16 Deer RR 2+ 2+
Ensign 2/21/73 17 Deer RR 2+ 24
Ensign 3/04/73 i8 Deer RRNNR 2+ 2+
Ensign 3/04/73 18 Deer RRN 2+ 2+
Sawhill 12/12/73 19 Deer NN ? 1
Sawbill 12/13/73 19 Deer NNNN ? I
Sawhill 12/17/73 20 Moose NNNRNRNR 2 1+
Sawbill 12/18/73 20 Moose RRNR 2 1+
(loners) 1/20/73 21 Deer NR 2+ o
(loners) 1/31/73 21 Deer ’R 2+ o

<]

Si une réponse a été obtenue, la classe d'dge et le nombre d'animaux ayant répondu ont été déterminés
par analyse des sonogrammes. Dans le cas contraire, les chiffres ne représentent que les animaux radio-
équipés. Un plus (+) indique que d'autres loups étaient probablement présents. Les jeunes d'un an sont
classés avec les adultes.

b N = pas de réponse & l'essai ; R = réponse.

11 a été difficile d'estimer avec précision le moment de la mise a mort, et donc la quantité de
nourriture restante, car il s'est parfois écoulé des heures, voire des jours, avant que nous ne
découvrions le kill. Les données suggerent cependant que la réactivité des loups diminue au
fur et 2 mesure de la consommation des animaux tués. Pendant quatre des cing sessions, la
meute JP n'a pas répondu lors de la deuxieme nuit ou nous avons visité le méme kill, alors
qu'elle avait répondu la premiere nuit. De plus, le seul kill ou ils ont répondu pendant deux
nuits successives concernait un grand cerf male qu'ils avaient probablement tué peu de temps
avant la premicre session. Lors d'un deuxieme kill, également effectué peu avant notre
premiere session, ils n'ont pas répondu au cours des nuits suivantes ; ce kill était un faon,
probablement complétement consommé au cours de la deuxiéme nuit. (Pour les trois autres

Harrington & Mech 1979 13 Traduction Deppl & RP —03/11/2023



animaux tués, la période entre la capture et la premicre session n'était pas connue). Au cours
d'une seule session, le RR/T le plus élevé a été obtenu a proximité d'un animal tué depuis
moins de 4 heures ; le RR/T le plus bas a été obtenu aprés que le couple alpha ait déja
abandonné un animal tué, ne laissant derriére lui qu'un adulte subordonné (le loup 2449) et
plusieurs petits.

Dans deux autres meutes (HL et Sawbill), les réponses n'ont été obtenues qu'a la prédation
d'orignaux et non de cerfs. Dans les deux cas, des réponses ont également été obtenues plus
d'une nuit sur ces proies beaucoup plus importantes.

TABLEAU 8. Comparaison des taux de réponse obtenus lors des sessions sur les kills sites et de toutes les autres
sessions sur les sites autres que les sites de rendez-vous

Kill Non-kill
Response rate class RR (n) RR (n) G P
RR /session 72.7 (33) 34.8 (112) 15.064 <0.001
RR /trial 48.0 (100) 38.0 (z216) 2826 o.o5<P<o.10

Data are from October 15 through April 15 when all kill data were collected.

Taux de réponse pendant la saison de reproduction

Le RR/S a augmenté depuis le début de I'hiver jusqu'a la saison de reproduction en mars
pour les meutes JP et HL (Fig. 3), ainsi que pour les autres meutes moins étudiées. Parce que
tout effet de la reproduction serait une fonction des animaux alpha, les données des sessions
ou au moins un animal alpha radio-équipé était présent ont été analysées séparément. Dans
chaque meute, le RR/S était plus élevé pendant et apres la saison de reproduction qu'avant.
Globalement, le RR/S était de 7,1% avant la saison de reproduction, et a augmenté de
manicre significative a 40,0% pendant et apres la saison. Cette différence a persisté, méme
apres que les données aient été corrigées pour tenir compte d'un éventuel biais da a la
mortalité (Tableau 9).
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Fig. 4. Relation entre le RR/S et I'absence ou la présence d'une mise & mort sur le site de hurlement non-SR de la
meute, la taille des échantillons est indiquée au-dessus de chaque barre

TABLEAU 9. Taux de réponse des groupes ayant des animaux alpha par rapport & I'élevage
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Before Season @ During and Aftera

Sample RR/S (n) RR/S (n) Gy P
All sessions 7.1 (28) 40.0 (25) 6.648 <0.01
Minus kill sessions 0.0 (26) 37.5 (24) 10008  <0.001

o Avant la saison = de janvier 1 & février 14 ; Pendant et aprés = de février 15 au 31 mars. Les données
sont combinées pour les meutes HL, Perche, Enseign et Sawbill

Taux de réponse des groupes mixtes

Au sein d'une meute donnée, la composition des groupes auxquels nous avons adressé des
hutlements variait parfois d'une session a l'autre (d'apres les signaux radio, les réponses, les
traces et les observations aériennes ou terrestres). Etant donné que le RR est fortement
influencé par la composition du groupe, nous examinerons séparément les deux principaux
groupes de classes d'age, en commencant par les groupes d'age mixte (adultes avec petits).

Les groupes d'age mixte ont été étudiés pendant deux saisons dans les meutes JP et HL. Au
sein de chaque meute, aucune différence significative de RR/S n'a été notée entre les années
(HARRINGTON, 1975), les données ont donc été regroupées.

Le RR/S était le plus élevé en été, lorsque les RS étaient occupés (Fig. 5). Pour les deux
meutes, le pic de réactivité s'est produit en aout, apres quoi le RR/S a diminué jusqu'a un
minimum annuel au début de I'hiver, avant d'augmenter pendant la saison de reproduction,
comme nous l'avons noté précédemment. Ce déclin de la réactivité était significatif pour la
meute JP, mieux étudié¢e (G = 15,693, P<0,02).

1001
JACKPINE PACK

F-4
n
-
~
—
=

o —— =
s
I—
o
o

L TAT

(=)

[4,]
o
NP7 77777

w

100

HARRIS LAKE PACK

RESPONSE RATE PER SESSION (%)

[£1]
[=]
.
[

o
VIS4
F -
e
[=]
«[J-
N E—
N

Fig. 5. Déclin saisonnier du groupe d'édge mixte RR/S & la fois dans les sites RS et non-RS. Barres hachurées - sites RS ;
barres ouvertes = sites non-RS. La taille des échantillons est indiquée au-dessus de chaque barre

Le changement de réactivité semble lié a des facteurs saisonniers, puisque le RR/S chez les
RS et les non-RS était similaire au cours du méme mois (meute HL) ou entre des mois
adjacents (meutes HL et JP) (Fig. 5). De plus, le déclin des RR/S dans la meute JP n'a pas pu
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étre relié a la présence d'un biais de kill ou a des changements observés dans la composition
de la meute (Fig. 6).

Bien que les RR/S des groupes d'ages mixtes dans les meutes JP et HL aient diminué d'un
maximum en 20Ut 2 un minimum au début de 1'hiver, la meute HL a atteint un minimum
plus tot, comme on peut le voir en comparant les RR/S de la meute HL en fonction des
RR/S de la meute JP (Tableau 10). De juillet 2 septembre, le RR/S de la meute HL a varié
entre 65 et 78% du RR/S de celle de JP, mais a chuté a 39% en octobre et a 26% en
novembre. En février et mars, le RR/S du HL Pack est remonté a environ 8% de celui de la
meute de JP.
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Fig. 6. Relation entre le RR/S du JP Pack et la taille moyenne du groupe déterminée par les observations aériennes.
Cercles pleins = RR/S global ; cercles ouverts = RR/S global moins toutes les sessions associées & des kills connus ;
carrés = taille moyenne du groupe. La taille des échantillons est indiquée au-dessus de chaque point

Age du loup 2 'origine des réponses mixtes

Le hurlement initial des réponses des groupes mixtes a été analysé pour la longueur, la
fréquence fondamentale moyenne et comparé aux hurlements des animaux d'age connu pour
déterminer si c'est un louveteau ou un adulte qui a commencé la réponse. Peu de données

étant disponibles pour les autres meutes, seules celles de la meute JP ont été utilisées.

TABLEAU 10. RR/S du groupe d’'age mixte de la meute du Harris Lake exprimé en proportion du RR/S du groupe
d'age mixte de la meute de Jackpine

Jul.  Aug. Sep. Oct. Nov. Dec. Jan. Feb. Mar

%L—ISRR% 0654 o060z 0781 0380 o260 -— 0782 0.800
Sample sizes :

Harris Lake 8 11 5 4 6 0 4 9 5
Jackpine 17 25 13 14 14 12 I 7 6

Data are from both RS and non-RS locations from July 1972 through December 1973.

Pratiquement toutes les réponses de groupes mixtes non-RS ont été commencées par des
adultes (Tableau 11). Les deux seules réponses commencées par des petits dans cet
¢chantillon se sont produites au début du mois d'aott lorsque la meute se déplacait entre les
RS. Dans les RS, cependant, les petits ont initié un nombre significatif de réponses, en
particulier en 1973, ou ils ont commencé 94% d'entre elles (Tableau 11).
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TABLEAU 11. Nombre de réponses de groupes d'dge mixte de la meute Jackpine initiées par les adultes et les petits
en fonction du type de site de hurlement

Age-class of initiator

Year Howling site type Pup Adult Gy 1) P
1972 Rendezvous site 7 15 8
Non-rendezvous site o 18 5.622 <o.0z
1973 Rendezvous site 51 3 6
. 21. 0.001I
Non-rendezvous site 2 8 504 <o.00

1) Gy based on the 2X2 contingency tables outlined in boxes.

L'analyse du sonogramme indique qu'au moins un, et souvent deux animaux alpha étaient
présents lors de la plupart des réponses des groupes d'ages mixtes non-RS. Au cours de
I'hiver 1972-73, le male béta 2449 était le seul adulte non alpha de la meute JP. Lors d'une
seule session (7 = 17), il a répondu sans les autres adultes ; cette réponse était 'une des plus
courtes enregistrées pour un groupe d'age mixte. Lors de toutes les autres sessions, il était
accompagné d'au moins un animal alpha. Dans six autres sessions, les deux animaux alpha
étaient présents pendant les réponses. Dans la meute HL, cing des six sessions avec réponses
incluaient le couple alpha, et pour la meute Sawbill, les quatre sessions réussies incluaient le

couple alpha.

Parameétres de réponse des loups isolés

De méme qu'il était difficile de déterminer la composition exacte des groupes testés, il était
¢galement difficile de savoir si un loup radio-équipé était seul. Plusieurs fois, alors qu'un seul
loup radio-équipé était présent, plusieurs animaux ont répondu. Cependant, avec des
informations supplémentaires provenant d'observations aériennes récentes ou de traces, ou
parce que parfois la majeure partie de la meute a été retrouvée ailleurs, il a souvent été
possible de déduire que l'animal radio-équipé n'était probablement pas accompagné pat
d'autres. Seules les données des meutes JP et HL ont pu étre analysées de cette facon.

Les loups d'une seule meute n'ont pas souvent répondu (Tableau 12) et lorsqu'ils I'ont fait,
ils n'ont généralement hurlé qu'une ou deux fois et, dans 4 cas sur 8, ils se sont rapidement
éloignés et on a perdu le contact radio. Méme lorsqu'ils ne répondent pas, ils s'éloignent
souvent (48 des 60 sessions). Nous n'avons jamais documenté un seul loup adulte de la meute
qui ne soit pas un male alpha et qui se soit approché apres que nous ayons hurlé.

Le RR le plus élevé a été celui du male alpha de la meute HL. Il était le seul adulte radio-
équipé a répondre méme lorsqu'il était seul, et son RR/T était significativement plus élevé
que celui des autres loups seuls (2,6% contre 2,9% ; G = 8,86, P<0,001). De plus, au cours
d'une session, il s'est approché de nous en hurlant, et lors d'une autre session, il s'est approché
trés pres sans hurler.

Deux sessions impliquant des adultes non-radio-équipés de la meute JP sont également

pertinentes ici. Le 26 septembre 1972, notre groupe de hurleurs quitta le RS de la meute apres
avoir obtenu trois réponses des louveteaux et d'un adulte, et parcourut plusieurs kilometres
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vers l'est ou le male adulte 2449 était seul depuis plusieurs jours. Au cours de I'heure qui a
suivi, nous avons essayé a plusieurs reprises d'obtenir une réponse de sa part, mais sans
succes. Cependant, deux loups distincts, ¢loignés du loup 2449 et n'ayant pas émis de signaux
radio, nous ont répondu. L'un d'eux n'a hurlé que deux fois pendant que l'autre répondait,
mais le second a répondu a plusieurs reprises et a hurlé de 25 a 50 fois.

Dans le second cas, un autre loup a répondu a nos hutlements alors qu'il était seul. Le 12
avril 1973, nous hurlions au loup 2449 et a deux louveteaux radio-équipé sur un kill situé a 2
km de la taniere de la meute JP. Aucun des loups présents n'a réagi jusqu'a ce qu'un loup
éloigné, entre nous et la tanicre, réponde. Puis, a trois ou quatre reprises, lorsque le groupe a
fait une pause, ce loup éloigné, qui était resté silencieux, a hurlé, et le groupe a alors repris
ses hurlements.

Dans les deux cas, 'animal qui hutlait seul était tres certainement l'un des alphas, car ils

étaient les deux seuls adultes a ne pas avoir été contactés par radio.

D'autres cas ou des loups seuls ont répondu a des non-RS concernaient des louveteaux et
des jeunes d'un an. Trois loups portaient des radios actives a la fois en tant que louveteau et
en tant qu'animaux d'un an. Ces animaux ont répondu seuls lorsqu'ils étaient petits beaucoup
plus souvent que lorsqu'ils étaient jeunes (11,1% contre 1,6% ; G = 4,26, P<0,05). 1Is ont
également répondu avec plus de hutlements par essai lorsqu'ils étaient louveteau (10, 9 et 5
hutlements) que lorsqu'ils étaient jeunes (2 et 1 hurlements).

Tableau 12. Taux de réponse des loups de la meute ayant recu une seule radio et présumés étre seuls pendant une
session de hurlements sur des non-rendez-vous sites

Sessions No. of howls per Trials (all sessions)
Wolf Role Sex with/resp. (n) successful session Responses (%) (n)
Jackpine Pack
2443 Pup M 1 (2) 19 2 (28.6) (7)
> (o7)
2443 Yearling M 1 )] 2 1 (42 (24)
2445 Pup F I (s) 5 1 (356) (18)
> (1.4)
2445 Yearling F o (14) - o (00) (51)
5005 Pup M I (6) 5 2 (105) (19)
2449 Beta-male o (14) - o (00) (46)
Harris Lake Pack
2247 Pup M o (2) — o (o00) (6)
2489 Pup M [} (1) — o (o00) (2)
> (1.09)
2480 Yearling 1 (17) 1 1 (20 (51)
2407 Alpha-female o (6) — o (00) (20)
2400 Alpha-male 3 (11) 5, 8, 66 11 (21.6) (51)
Totals 8 (85) 8 (61) (205)

Taux de réponse et taille des meutes

Le RR semble étre corrélé positivement avec la taille de la meute, mais en raison de
I'hétérogénéité de I'échantillon parmi toutes les meutes étudiées, nous n'avons pu comparer
le RR/S que pour les meutes JP et HL. Avec eux, les tailles d'échantillons étaient adéquates
pour plusieurs catégories (Tableau 13). Dans l'ensemble, les groupes mixtes de la meute JP,
plus importante, ont répondu significativement plus souvent que ceux de la meute HL, et ils

ont également répondu plus souvent pour chaque catégorie comparée. Le RR plus élevé de
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la meute JP a donc été manifestement influencé par le nombre de loups présents lors de la
session immédiate.

TABLEAU 3. Comparaison des groupes du lac Harris et de Jackpine sur plusieurs catégories de réponses

Harris Lake Jackpine Pack
Category RR/S (n) RR/S (n) Gor Gy P
Mixed-age groups
RS’s 50.0 (14) 839 (56) 4.026 <0.05
non-RS’s 36.5 (41) 48.3 (58) 1.345 >>0.10 ns
Kills 50.0 (4) 76.9 (13) o0.160 >0.50 ns
Qverall 40.7 (50) 66.0 (127) 11.381 <0.001
Single wolves
non-RS's 10.8 (37) 8.3 (48) 0.146 >>0.50 0§

Sur les kills sites, nous avions des données d'au moins quatre sessions pour chacune des
quatre meutes (Tableau 7). La meute d'Ensign Lake était la plus importante (dix loups) et elle
a répondu pendant les six sessions aux kills sites. La meute JP comptait en moyenne six
membres pendant les périodes ou les données sur les kills ont été collectées ; elle a répondu
pendant deux des six sessions (68,8%). Les meutes Sawbill et HL. étaient plus petites et n'ont

répondu que lors de deux sessions sur quatre.

La taille de la meute JP a augmenté de 1'été 1972 (4 adultes, 4 petits) a I'été 1973 (5 adultes, 6
petits), et les RR aux RS ont également augmenté de fagon significative pendant cette période
(Tableau 6), tout comme la proportion de réponses mixtes commencées par les petits
(Tableau 11). L'augmentation de la taille des meutes peut étre partiellement ou totalement
responsable de l'augmentation des RR. A l'automne, la taille des meutes en 1973 avait
diminué pour se rapprocher des niveaux de 1972, et le RR pendant cette période ne différait
pas de celui de 1972.

Récemment, nous avons pu documenter un exemple similaire pour la meute HL. Pendant
les étés 1972 et 1973, la meute HL était composée respectivement de deux adultes : deux
petits et de deux adultes : un jeune d'un an : deux louveteaux. Durant I'été 1977, la meute
comprenait deux adultes, un ou deux yeatlings et trois louveteaux. Le RR/S au RS était de
46% (n =13) en 1972 et de 42% (n = 19) en 1973, mais a augmenté a 86% (#» = 7) en 1977.

L'influence de la taille de la meute a été notée avec deux autres parametres de réponse, le
temps de réponse (TTR : p. 11), et la durée du hurlement. Le TTR differe significativement
entre les meutes chez les non-RS (Anova : F, = 5,18 ; df = 6,92 ; P<0,001 : données dans
Harrington 1975). Les groupes les plus importants ont répondu en moyenne 30 a 40 s apres
le début de I'essai, alors que les groupes les plus petits ont mis plus de temps a répondre (Fig.
7). De plus, la durée de la réponse du groupe était d'au moins une minute pour les grands
groupes, mais de 10 a 5 secondes de moins pour les petits groupes. Les meutes avec
seulement deux non-petits membres ont eu tendance a prendre plus de temps pour répondre,
et ont hurlé pendant des périodes plus courtes lorsqu'elles ont répondu. Avec l'ajout d'au
moins un non-petit en 1973-1974, par exemple, la meute HL a répondu 30 secondes plus tot
et a hurlé deux fois plus longtemps, se distinguant peu des autres groupes plus importants

(Fig. 7).
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Taux de réponse des loups solitaires

Nous avons fait hurler dix loups solitaires et n'avons constaté aucune différence. Les loups
solitaires n'ont répondu que lors de deux sessions sur 29, toutes deux lorsqu'au moins deux
d'entre eux se trouvaient pres du méme kill. Aucun loup solitaire ne nous a répondu lorsqu'il
était seul (26 sessions, 92 essais). Les loups de la meute, lorsqu'ils étaient seuls, ont répondu
a 8 essais sur 296, ce qui représente une différence significative (RR/T : G = 10,01, P<0,05).
Méme lorsque seuls les louveteaux et les jeunes d'un an sont pris en compte, les membres de
la meute vivant seuls répondent encore significativement plus souvent (G = 4,52, P<0,05).
Seuls les adultes de la meute autres que les males alpha ont un RR aussi faible que celui des
loups solitaires.

Bien que les loups solitaires aient rarement répondu, ils ont montré d'autres réactions a nos
hurlements. Une femelle solitaire s'est éloignée une fois lorsque nous avons hurlé vers elle,
bien qu'en général les loups solitaires semblaient rester silencieusement dans la méme zone
(Tableau 14). En revanche, les loups d'une seule meute, méme apres nous avoir répondu, se
sont souvent éloignés (Tableau 15). Trois louves solitaires différentes se sont approchées de
nous pendant des sessions séparées, comme cela a été déterminé par leurs sighaux ou observé
depuis les airs.
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TABLEAU 14. Pourcentage de séances au cours desquelles les loups sont restés & leur emplacement initial non-SR ou &
proximité @

Vocal behavior during session
Response No response

Pack % (n) %o (n)
Jackpine 00.6 (43) 68.2 (66)
Harris 77.8 (18) 66.7 (84)
Perch 100.0 (4) 87.5 (8)
Ensign 00.0 (10) 40.0 (5)
Sawbill 100.0 (7) 60.0 (5)
Glenmore 100.0 (3) — ——
Quadga — — 66.7 (3)
Lone wolves 100.0 (2) 86.4 (22)
G = 5.684 G = 7.492
df = 6, P>o.50 df = 6, P>o.20

Overall totals : 88.6 (87) 604 (193)

G (R vs NR) = 14.938, df = 1, P<{0.001

a Basé uniquement sur les données oU le mouvement ou l'absence de mouvement a
pu étre déterminé. Sur 42 sessions supplémentaires, aucune détermination n'a pu
étre faite

Comportement général pendant les sessions de hurlement

Pendant la plupart des sessions de hurlements, le seul comportement autre que le hurlement
que nous avons pu évaluer était le mouvement basé sur l'interprétation des signaux radio. La
plupart des mouvements détectés étaient éloignés de nous (88,3%) et impliquaient I'ensemble
du groupe. Cependant, lors des approches, seuls un ou deux membres de la meute se
déplagaient généralement vers nous.

Sur 165 sessions dans 12 RS, nous avons noté sept retraites de courte durée (p. 26). Dans un
des RS, les loups sont restés jusqu'a un mois, malgré nos hurlements quasi quotidiens a
proximité. Ainsi, les loups sont restés dans les RS pendant 95% des sessions de hurlements.

Dans les zones autres que les RS, le comportement de déplacement a pu étre déterminé avec
certitude pendant 280 sessions, au cours desquelles les loups sont restés a leur emplacement
d'origine ou a proximité sur 212 (75,7%). De plus, la probabilité qu'ils restent est corrélée a
leur réponse vocale. Si les loups répondent, ils restent dans 9% des cas (Tableau 14). En
revanche, s'ils ne répondent pas, ils ne restent qu'environ 70% du temps. Cependant, la
probabilité qu'une meute reste était significativement plus élevée si elle répondait que si elle
ne répondait pas.

Pour déterminer l'effet de la composition du groupe sur le comportement de déplacement,
nous avons comparé des loups isolés a des groupes de deux ou plus, tous issus des meutes
JP et HLP. Pour les animaux seuls, il n'y a pas de différences significatives entre les meutes
ni entre le fait qu'ils répondent ou non (Tableau 15).

Les groupes de loups ont réagi de facon similaire d'une meute a l'autre. Cependant, les
groupes sont restés pres de leur site d'origine significativement plus souvent lorsqu'ils ont
répondu et significativement plus souvent que les animaux qui ont répondu seuls (Tableau
15). Pour les animaux qui ne répondent pas, il n'y a pas de différence entre les groupes et les
loups seuls en ce qui concerne le fait de rester ou non.
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En résumé, les groupes quittent rarement leur emplacement s'ils nous répondent. Dans le
cas contraire, la probabilité que les loups seuls ou les groupes ne répondant pas restent n'est
que d'environ 67%.

TABLEAU I5. Pourcentage de séances oU les groupes et les loups isolés sont restés & leur emplacement d'origine ou &

proximité
Vocal behavior during session
Response No response
Pack (n) % Gae P (n) % Ga P
Single wolves (from Table 21)
Jackpine (q) 50.0 (40) 70.0
0.000 ns 0.008 ns
Harris Lake (4) 50.0 (29) 68.0
Totals : (8) 50.0 (60)  69.6
0.206 ns
Groups (two or more wolves)
Jackpine (40) 05.0 (25) 64.0
0.282 ns 0.024 ns
Harris Lake (14) 85.6 (41) 65.9
Totals : (54) 2.6 (66) 65.2
14.102 <0.001
Single wolves (both packs) 8 3500 (69) 696
5.738 <o0.05 0.502 ns
Groups (both packs) (54) 92.6 (66) 65.2

*Valeurs G calculées pour les chiffres situés a I'intérieur des cases

Comportement spécifique pendant les sessions - adultes

Retour an site de rendez-vous

Au cours de trois sessions, des loups adultes isolés ont hurlé a moins de 1,5 km des RS. Cela
s'est toujours produit lorsque d'autres loups hurlaient depuis le site, de sorte que nous n'avons
pas pu déterminer si les loups isolés réagissaient a notre présence ou a celle de leurs associés
sur le site. Cependant, a chaque fois, le loup éloigné ou un autre adulte est rapidement
retourné au RS. Lors de la plupart des autres retours vers les RS, le loup qui revenait n'était
pas connu pour avoir hurlé avant son retour, donc beaucoup d'autres retours sont
probablement passés inapergus.

Approches

Les loups adultes de la meute se sont approchés de nous au moins sept fois apres que nous
ayons hurlé a plusieurs reprises vers eux. Dans quatre cas, les loups ont également hurlé
plusieurs fois avant de s'approcher. Parce que de tels incidents ont rarement été décrits mais
qu'ils ont une influence significative sur l'interprétation de nos données, nous allons les
détailler tous les sept ci-dessous.

Une nuit, nous avons hurlé plusieurs fois et obtenu deux réponses de la meute JP. Avant
notre dernier essai, nous avons remarqué que le signal radio du loup était devenu plus fort et
qu'il avait changé de direction. Au bout de 5 minutes, nous avons entendu le craquement des
broussailles alors que deux loups s'approchaient a environ 7 m de nous ; aucun d'eux n'a
émis de voix.
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La deuxieme nuit, la premicere réponse de la meute JP était tres faible, nous avons donc
grimpé sur une créte jusqu'a moins de 100 m des loups. La plupart ou la totalité du groupe a
répondu a notre premier essai, mais lorsque nous avons hurlé a nouveau 8 minutes plus tard,
seul un adulte a répondu. I s'était rapproché et pendant les 7 minutes suivantes, il a hurlé
plus de 29 fois et aboyé plus de 3 fois. Aucun des autres loups, y compris trois petits, n'a
émis de voix pendant la rencontre. Nous avons finalement quitté la créte et sommes
retournés a notre premier emplacement, ou nous avons hurlé a nouveau. Tout le groupe a
répondu.

A une autre occasion, nous avons hurlé a la meute Sawbill pres de ce qui pourrait étre un RS.
La meute a répondu deux fois en 16 minutes. Lorsque nous avons hurlé a nouveau, un seul
animal a répondu. Au début, il était avec ou prées du reste du groupe, a une distance de 400 a
500 m, mais au cours de sa réponse, il s'est rapproché. A environ 300 m, le loup a cessé de
hutler mais a continué a s'approcher. A une distance de 50 a 70 m de nous, le loup s'est
arrété, a poussé quatre hurlements brefs et trés bas, puis s'est rapidement éloigné.

Nous avons a nouveau testé la meute de Sawbill quelques semaines plus tard, et avons
enregistré une autre approche. Nous avions hurlé plusieurs fois sans réponse a partir d'un
site, alors, pensant que nous étions peut-étre trop loin, nous avons emprunté plusieurs autres
chemins forestiers, essayant de nous rapprocher. En arrivant a nouveau sur le premier site,
30 minutes plus tard, nous avons trouvé des traces fraiches d'un loup sur la route enneigée.
Elles sont sorties des bois a environ 100 m de notre site de hurlement, ont continué a passer
devant le site et a parcourir encore 100 m avant de retourner dans les bois. La ou le loup
atteignait la route, il laissait une crotte et urinait la jambe levée, ce qui est une excellente
indication d'un male alpha (PETERS & MECH, 1975). La meute a répondu a notre essai
suivant, dans la direction d'ou était venu le loup seul. Notre premier essai avait apparemment

stimulé le loup a nous chercher.

Une approche a également été enregistrée pour le couple alpha du lac Perch. Quinze minutes
apres la premiere réponse du couple, le signal radio de la femelle 2473 était devenu tres fort.
Le passage d'une voiture nous a obligés a nous éloigner de 300 m, ou nous avons hurlé a
nouveau une heure plus tard. Les deux loups ont répondu a proximité de notre site d'origine,
etlelendemain matin, nous avons trouvé des traces fraiches de loups et beaucoup de marques
fluorescentes sur plusieurs centaines de metres le long de la route, centrées autour de notre
premier site de hurlement.

Deux approches ont été enregistrées pour le male alpha 2499 de la meute HLL. La premicre
a eu lieu lorsqu'il s'est approché de Harrington depuis la rive opposée du lac Harris. Au cours
d'une session de 2 heures, il s'est progressivement rapproché de Harrington et a hurlé au
moins 66 fois. La deuxieme fois, il n'a pas vocalisé, mais son signal radio indiquait qu'il s'était
rapproché beaucoup plus.

Dans certains cas décrits ci-dessus, nous ne connaissions pas l'identité de l'animal qui

s'approchait. Cependant, dans les trois cas ou I'identité des loups était connue, le male alpha
était présent dans chaque cas. Dans deux autres cas, le loup qui s'approchait était soit le
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male alpha, soit la femelle. Aucun des autres adultes non males alpha n'a jamais approché
I'équipe.

Retraites

Nous avons enregistré plusieurs cas ou les meutes se sont retirées aprés nos hurlements.
Quatre nuits durant, la meute JP s'est retirée en remontant une branche d'un ruisseau le long
de son RS, se déplacant de 200 a 400 m de distance. En général, la premicre ou les deux
premicres réponses de chaque nuit proviennent de I'emplacement habituel du RS, alors que
les réponses suivantes émanent de plus en plus haut dans la vallée. Des adultes étaient

présents lors de toutes ces retraites.

A une occasion, la meute du lac Birch a quitté une RS et s'est dirigée vers une autre située a
environ 2 km pendant une session de hurlements. Les loups n'ont plus jamais été retrouvés
sur le premier site, mais sont restés sur le second pendant tout le reste de la saison, au cours
de nombreuses sessions de hurlements.

A deux reprises, 'un d'entre nous a observé la meute HL depuis les airs tandis que l'autre a
hurlé vers eux depuis le sol. A aucune de ces occasions (non-RS, non-kill) la meute n'a
vocalisé (bien qu'un animal ait pu aboyer), méme si tous les membres étaient présents. Le
groupe s'est simplement levé de son sommeil et, apres une cérémonie de salutation, s'est
déplacé entre 50 et 100 m, ou il s'est allongé pour se reposer a nouveau. De tels déplacements
ont pu se produire fréquemment, mais n'auraient pas été détectés par la radio-télémétrie.

Réponse différentielle Adultes contre lonveteanx

Au cours de I'été 1973, les yearlings 2443 et 2445 et un male béta de 4 ans 2449 ont été
contactés par radio dans la meute JP. A huit reprises, bien qu'un ou plusieurs de ces loups
radio-équipé se trouvaient au RS ou tres pres de celui-ci, ils n'ont pas hurlé pendant une ou
plusieurs réponses (comme déterminé par les sonogrammes). Tous les hurlements ont été
émis par des louveteaux. Six fois pour le 2445, une fois pour le 2443 et le 2449. En revanche,
les petits ont toujours hurlé pendant au moins une réponse siles adultes hurlaient également.

Comportement spécifique pendant les séances - louveteaux

Approches

Des louveteaux agés de moins de 4 mois se sont approchés de nous a six reprises pendant
les séances de hurlements. Ils n'ont ni vocalisé ni montré un comportement agressif ou
soumis (SCHENKEL, 1947). Au contraire, dans chaque cas, les louveteaux se sont montrés

attentifs ou curieux.

Retraites

Avant le mois de septembre, les seuls louveteaux connus pour s'étre retirés sans adultes loin
d'un RS étaient les louveteaux de la meute HLL en 1972. Cette nuit-la (30 juillet 1972), nous
avons hurlé vers les deux petits pendant pres de deux heures, la plupart du temps a moins de
10 metres d'eux, mais seul I'un d'entre eux a répondu. Il a entrecoupé ses hurlements d'au
moins 50 aboiements et d'un faible grognement occasionnel. Vers la fin de la session, nous
nous sommes ¢loignés des louveteaux, et c'est a ce moment-la que le deuxieme louveteau a
commencé a répondre. Peu apres que nous nous soyons retirés, les deux petits ont quitté le
site et ont hurlé une ou deux fois a4 environ 300 m de la.
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Les petits de la meute JP sans adultes se sont éloignés de nous apres la mi-septembre. Un
louveteau, par exemple, s'est éloigné de nous de 100 m ou plus pendant deux des cing
sessions sur un RS. En octobre et novembre, sur des sites autres que des RS, des petits isolés
se sont éloignés pendant quatre des six sessions.

Distance maximale a laquelle les loups ont répondu aux hurlements
Nous n'avons pas mené d'études systématiques pour déterminer la distance maximale sur
laquelle les loups peuvent entendre les hurlements, mais nous avons rassemblé des preuves

circonstancielles sur la question.

A trois reprises, d'autres observateurs ont entendu des loups hurler dans la minute qui suivait
nos hurlements depuis un site éloigné. La premiere fois, nous avons hurlé prés d'un RS de la
meute du LH et n'avons regu aucune réponse. Cependant, nous avons apptis plus tard que
la meute de Birch Lake avait hurlé au méme moment depuis son RS, a 9,4 km de nous. Aucun
autre hutlement n'a été entendu depuis ce RS, ce qui suggere fortement que les loups ont pu
nous répondre.

Un épisode similaire s'est produit plusieurs semaines plus tard alors que nous hurlions sur un
autre RS de la meute du lac Birch. Les moniteurs automatiques ont indiqué que deux minutes
apres notre premier stimulus, les loups ont hurlé a la fois sur la meute du lac Birch et sur la
meute HL, située a 10,8 km de 1a. Les enregistrements des moniteurs continus ont montré
que la meute HLL n'avait pas hurlé depuis son RS depuis plus de 7 heures, ce qui suggere que
les loups réagissaient a notre présence.

La derniére fois, nous avons hurlé une fois pres d'un RS de la meute de JP, et bien qu'aucun
loup n'ait répondu depuis ce site, nous avons appris plus tard que des loups avaient hutlé a

la méme minute depuis une autre meute, 2 9,5 km de la.

A ces trois occasions, les conditions météorologiques étaient optimales, avec un air calme.
Dans des conditions similaires, la distance maximale a laquelle nous avons entendu des loups
hutler était de 5 km. Ainsi, bien que nous ne puissions pas exclure la possibilité qu'un loup
intermédiaire ait relayé nos hurlements, ni nous ni les observateurs ¢éloignés n'avons entendu
de tels loups méme s'ils se trouvaient a moins de 5 km de l'un d'entre nous. Cela nous
conforte dans l'idée que ces trois cas attestent de la capacité des loups a entendre des
hurlements a une distance d'au moins 9 km.

DISCUSSION

Contexte des réponses

Le contexte dans lequel les loups ont répondu a nos hurlements est crucial pour
l'interprétation des résultats, puisque les hurlements se produisent a la fois dans des contextes
intra et inter-meute (HARRINGTON & MECH, 1978). 1l est donc important de déterminer
si les loups ont réagi comme si nous étions des congéneres ou des étrangers.

Si nous étions pris pour un membre de la meute, trois prédictions s'ensuivraient : (1) Les
loups devraient s'approcher de nous, car les hurlements entre loups séparés aboutissent a

leur réunion (MURIE, 1944 ; RUTTER & PIMLOTT, 1968 ; HARRINGTON & MECH,
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1978). (2) 1ls doivent répondre, car les loups séparés répondent fréquemment aux hurlements
des autres membres de la meute (RUTTER & PIMLOTT, 1968 ; observation personnelle).
(3) Les groupes, surtout les petits, ne devraient pas ou peu répondre si tous les membres sont
présents, alors qu'ils devraient répondre si un ou plusieurs individus sont absents.

Cependant, les faits suivants indiquent fortement que les loups ont considéré nos hurlements
comme ceux d'étrangers. Tant les groupes que les animaux isolés nous évitaient. Lorsque les
loups s'approchaient, ils n'étaient qu'un ou deux, et ils avaient souvent un comportement
antagoniste.

De méme, les loups d'une seule meute ont rarement répondu ou se sont approchés. Lorsqu'ils
répondaient, ils ne hutlaient souvent qu'une ou deux fois avant de battre en retraite. Dans
deux meutes (Perch Lake Pack et HLL Pack en 1974), les réponses ne se produisaient que
lorsque les deux animaux étaient ensemble. En outre, la meute JP en 1972 a répondu les trois
nuits ou les sept membres étaient ensemble. Enfin, les petits s'approchaient parfois de nous
pendant les séances de hurlements, mais jamais aprés septembre. Enfin, les petits
s'approchaient parfois de nous pendant les séances de hurlements, mais jamais apres le mois
de septembre. IIs battaient plutot en retraite, méme apres avoir répondu vocalement.

Il n'y a donc aucune preuve que les loups adultes nous aient pris pour des membres de la
meute et alent réagi en conséquence. Apparemment, nous avons ¢té reconnus comme des
« étrangers » et nous avons réagi dans un contexte agonistique, entre les meutes, comme
l'avait fait JOSLIN (1967). Un tel résultat n'est pas inattendu car les loups sont capables de
discrimination auditive fine et probablement de reconnaissance individuelle (THEBERGE
& FALLS, 1967).

Les données concernant les louveteaux sont moins sares. Leur approche a pu résulter d'une
mauvaise identification ou de la curiosité, car les jeunes louveteaux approchent souvent les
nouveaux stimuli avec peu de crainte (FENTRESS, 1967 ; MECH, 1970) ; apres 1'age de 4
mois, cependant, ils évitent les nouveaux stimuli. Il semblerait que les louveteaux
reconnaissent les voix individuelles (HARRINGTON, 1975) et qu'ils ne fassent pas toujours
la différence entre les loups de la meute et les loups étrangers jusqu'a ce que leur
comportement face aux nouveaux stimuli change. Leurs premicres approches et réponses
ont pu se faire dans un contexte de rassemblement 2 l'intérieur de la meute, alors que leurs
retraites ultérieures (et peu de réponses) ont pu se faire dans un contexte agonistique a
l'intérieur de la meute, comme le montrent les adultes.

Facteurs influengant le taux de réponse des loups en meute

Présence de petits

Juste apres qu'une meute ait abandonné ses RS, le RR des groupes mixtes était aussi élevé
qu'il I'avait été aux RS. Dans les meutes JP et HL, les RR/S des groupes mixtes ont ensuite
diminué dans les deux mois suivant I'abandon des RS. Le fait que le RR soit élevé a la fois
chez les RS et les non-RS au moment de I'abandon des RS suggere qu'un facteur non lié aux
RS pourrait étre impliqué. En outre, la diminution progressive de la réactivité au cours de
l'automne suggere que ce facteur évolue également. Deux possibilités émergent : (1) les
changements dans la composition de la meute, et (2) la maturation des petits.
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Les changements observés dans la composition des meutes au cours de I'automne sont la
réintégration des yearlings subordonnés et d'autres animaux qui ne sont pas des louveteaux,
ce qui a pour effet d'augmenter la taille des meutes, et la présence accrue d'animaux alpha
dans les groupes mixtes. Dans la meute P, il y avait une relation inverse entre le RR et la
taille de la meute et la présence de la paire alpha. Etant donné qu'un RR élevé est
généralement corrélé a la fois a I'augmentation de la taille de la meute et a la présence du male
alpha, on s'attendrait a ce que le RR/S augmente plut6t qu'il ne diminue. Par conséquent, les
changements observés dans la composition des meutes ne semblent pas responsables de la

baisse de RR observée en automne.

La réactivité aux hurlements a diminué tout au long de la premiére année des petits, devenant
trés faible en décembre, mais seulement pour les petits temporairement seuls. Au cours de
chaque réponse de groupe mixte suscitée chez les non-RS, les petits répondaient volontiers
si les adultes le faisaient. De plus, les adultes ont commencé toutes les réponses de groupes
mixtes une fois que les RS avaient été abandonnées. Cette derni¢re observation suggere
qu'étant donné que les adultes initient les réponses de hurlement non-SR, le facteur
influencant RR doit affecter les adultes.

La maturation des petits pourrait influencer le comportement des adultes. Chez les loups en
captivité, le comportement des adultes envers les petits commence a changer lorsque ces
derniers ont 3 ou 4 mois. Par exemple, les comportements agressifs des petits envers les
adultes sont moins tolérés lorsque les petits deviennent matures (ZIMEN, 1976). De méme,
les louveteaux agés de moins de 6 a 8 mois peuvent généralement étre présentés avec succes
a des adultes étrangers, alors que les animaux plus agés sont généralement attaqués lors de
ces présentations (WOOLPY & GINSBERG, 1967 ; ZIMEN, 1976). Le comportement des
adultes a I'égard des petits peut donc dépendre en partie de la taille physique du petit. Si les
petits se développent plus vite ou plus lentement que la moyenne, des variations appropriées
devraient étre observées dans les différences de dates auxquelles le comportement des adultes
envers les petits devrait changer.

VAN BALLENBERGHE & MECH (1975) ont comparé le poids des petits loups du
Minnesota a un « poids standard » dérivé de petits captifs d'age similaire. Ils ont trouvé des
différences considérables entre les petits de différentes meutes. Il est important de noter que
les quatre petits de la meute JP avaient un poids moyen de 67% du poids standard en 1972
et que I'année suivante, les quatre petits capturés d'une portée de six n'avaient qu'un poids
moyen de 63%. D'autre part, les deux louveteaux de la meute HL en 1972 avaient un poids
moyen de 93% du poids standard. Aucun des deux petits de la meute HL. de 1973 n'a été
capturé mais le fait qu'ils aient commencé a voyager avec les adultes en aout indique
claitement qu'ils étaient eux aussi relativement bien développés.

Ces différences observées dans le degré de développement des petits sont bien corrélées avec
le temps de déclin du groupe mixte RR/S pour les deux meutes. En général, plus les petits
se développent rapidement, plus les RS sont abandonnés tot, et plus le RR/S diminue tét,
donc un facteur qui a une influence importante sur le RR est la présence de jeunes petits.
PIMLOTT (1960) est parvenu a une conclusion similaire lorsqu'il a évalué l'efficacité de la
technique du hurlement : « Je pense que dans ce type de travail, les meutes composées de
jeunes répondent plus facilement que les meutes composées uniquement d'adultes ».
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Pendant I'été, lorsque les loups captifs étudiés par ZIMEN (1976) montraient moins
d'agressivité générale que pendant le reste de I'année, ce travailleur ne pouvait pas s'approcher
d'un petit sans provoquer une réponse agressive de la part d'un adulte. Des niveaux aussi
élevés de protection ne sont cependant pas montrés par les adultes envers les jeunes de
l'année ou les animaux plus agés, de sorte que la volonté de protéger les petits diminue au
fur et 2 mesure que ceux-ci grandissent.

Une grande partie du comportement des adultes pendant nos sessions de hurlements peut
avoir servi a protéger les petits. Le retour des adultes dans les RS et leurs retraites
occasionnelles avec les petits ont pu servir de mesutes défensives. L'approche par des adultes
étrangers pres des RS aurait aidé a expulser ces animaux. Enfin, le RR des groupes mixtes
peut refléter la protection des adultes envers les petits, le déclin du RR se produisant avec un
déclin 2 la fois de la volonté des adultes de protéger les petits, et du besoin des petits d'une
telle protection.

Kily

Un deuxié¢me facteur qui a grandement influencé le RR des groupes adultes/petits était la
présence d'un animal tué sur ou a proximité de leur site de hurlement. Les groupes ont
répondu pendant 72,7% des sessions lorsqu'une béte tuée était a proximité, mais pendant
seulement 34,8% des sessions lorsqu'il n'y avait pas de béte tuée ou qu'elle n'avait pas été
détectée. Cette différence s'est produite pendant toute la période non-SR ou des animaux
tués ont été trouvés. Elle était particulicrement évidente entre décembre et la mi-février,
lorsque le RR/S des groupes mixtes était par ailleurs a son niveau le plus bas de I'année. Ainsi,
la présence d'un animal tué augmente considérablement le RR, méme pendant les périodes
ou la meute est la moins réactive.

Les animaux tués sont des ressources tres précieuses qui ne sont pas facilement remplacées.
La capture et la mise 2 mort d'une proie est une tache difficile et dangereuse ; la plupart des
rencontres entre la meute et la proie sont infructueuses (MURIE, 1944 ; MECH, 1966 ;
MECH & FRENZEL, 1971 ; HABER, 1973). Un déclin de la population de cetfs au cours
de cette étude (MECH & KARNS, 1977) a réduit le nombre de proies disponibles, de sorte
que la plupart des animaux tués ont été pleinement utilisés. La défense d'une carcasse est
prévisible, car méme les loups captifs subordonnés peuvent défendre avec succes leur
nourriture contre d'autres individus plus dominants (MECH, 1970 ; ZIMEN, 1976). Le RR
¢levé sur les animaux tués est probablement li¢ a la défense de cette ressource précieuse.

Le RR a tendance a étre plus élevé lorsque les animaux tués sont frais et il diminue a mesure
que la quantité de nourriture restante diminue. Cela suggere que la quantité de nourriture
restante influence directement le RR des loups. Cependant, des travaux plus définitifs sur ce

sujet sont encore nécessaires.
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Saison de reproduction

Un troisieéme facteur influengant le RR des groupes mixtes et des couples accouplés est la
saison de reproduction. L'augmentation du RR au milieu de 'hiver est en corrélation avec le
début de la saison de reproduction. En l'absence de kill, les groupes avec des animaux alpha
n'ont pas répondu du tout pendant les semaines précédant la saison de reproduction, mais
leur RR a augmenté jusqu'a 40% pendant une période de deux jours comprenant le pic de la
saison de reproduction. Pendant plusieurs semaines apres, leur RR est resté élevé.

ZIMEN (1971, 1976) et KLINGHAMMER (1978) ont rapporté des augmentations du taux
de hurlement des loups captifs autour de la saison de reproduction. Des augmentations des
hutlements spontanés pendant la saison de reproduction ont été observées chez d'autres

canidés, y compris les chacals a dos noir (Canis mesomelas) (SKEAD, 1973) et les coyotes
(Canis latrans) YOUNG & JACKSON, 1951).

L'augmentation du RR refléte une augmentation similaire du comportement agressif pendant
la saison de reproduction, et peut méme en ¢tre une autre manifestation. Dans une meute
captive, ZIMEN (19706) a constaté que l'agonisme a l'intérieur de la meute et I'agression
envers des congénéres étrangers atteignaient leur maximum en hiver, autour de la saison de

reproduction.

Rdle social

Les males alpha étaient les animaux les plus réactifs, répondant le plus souvent et hurlant
beaucoup plus souvent lorsqu'ils répondaient. L.es membres subordonnés de la meute
répondaient beaucoup moins souvent. Aucun autre adulte radio-équipé n'a répondu lorsqu'il
était seul, y compris la seule femelle alpha radio-équipée étudiée (2407). Les jeunes d'un an
ont répondu a seulement 2 des 26 essais lorsqu'ils étaient seuls. Les petits solitaires ont
répondu un peu plus souvent, mais seulement jusqu'en décembre, apres quoi leur RR était

aussi faible que celui des jeunes de 'année.

En outre, I'importance du male alpha dans l'influence du RR est suggérée par plusieurs autres
observations. Tout d'abord, I'augmentation du RR pendant la saison de reproduction était
corrélée a la présence des animaux alpha. Dans au moins trois des quatre meutes, le male
alpha était présent chaque nuit ou une réponse était demandée, et dans la quatriéme meute,
des données indirectes indiquent qu'il était probablement présent pendant la plupart, sinon
la totalité, des réponses.

Deuxiémement, une nuit, le male béta et plusieurs petits agés de deux mois de la meute JP
n'ont pas répondu jusqu'a ce qu'un loup éloigné, soit le male alpha, soit la femelle alpha, le
fasse. Cet animal semblait alors « controler » la réponse, car a chaque fois que le groupe faisait
une pause dans ses hurlements, un hurlement lointain du seul loup semblait déclencher une
nouvelle série de hurlements de la part du groupe.

Enfin, tout au long de I'année, les adultes ont été a l'origine de 1'écrasante majorité des

réponses. Le comptage du nombre d'adultes répondant dans plusieurs meutes a révélé qu'au
moins un, et souvent les deux, animaux alpha étaient généralement présents.
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Ainsi, un loup adulte initie généralement les réponses, les animaux alpha sont généralement
présents, et un alpha semble parfois « contréler » ou « ré-initier » le hurlement pendant une
réponse. Le nombre plus élevé de males alpha que de femelles alpha suggere que le male
alpha est le facteur décisif pour déterminer si une meute répondra ou non aux hurlements
d'un loup étranger.

Le male alpha controle ou initie une grande partie du comportement de la meute (MECH,
1970), et lors de rencontres agressives avec des loups étrangers, le male alpha est le plus actif
(SCHIENKEL, 1947). Deux poursuites de loups étrangers par la meute HL rapportées par
MECH & FRENZEL (1971) ont été pressées par un animal alpha identifiable. Sur I'lle
Royale, des épisodes similaires ont été observés alors qu'un seul loup semblait
particulicrement déterminé a la poursuite (MECH, 1966). Méme en captivité, les loups de
haut rang font preuve de la plus grande agressivité envers les étrangers, alors que les animaux
de bas rang manifestent soit de la peur, soit de l'apathie, soit un comportement amical. Le
changement de rang de ces animaux a montré que ce comportement n'est pas attribuable aux

différences individuelles mais au rang lui-méme (ZIMEN, 1970).

La réponse différentielle des loups de différents rangs de la meute est probablement
responsable de la diminution significative du RR/S qui s'est produite au début de I'été. En
mal, juin et juillet, 22 des 25 sessions ont impliqué des loups de meute isolés. Les deux seules
réponses ont été données par deux males alpha. Ainsi, le faible RR/S observé pendant cette
période semble refléter le faible taux de réponse des loups de la meute tout au long de 'année.

Taille de la meute

En général, plus la meute est importante, plus elle est susceptible de répondre. Cette influence
a été démontrée pour quatre meutes lors de la mise a mort et pour les groupes mixtes
adultes/petits des meutes HL et JP dans un certain nombre de conditions. La taille de la
meute était également liée a deux parametres temporels des réponses du groupe : les meutes
composées de seulement deux non-louveteaux mettaient plus de temps a répondre et
hurlaient pendant des périodes plus courtes que les meutes plus importantes. Cet effet semble
dépendre de la taille immédiate du groupe car les loups isolés des meutes JP et HL ont
répondu a des rythmes similaires, alors que les groupes mixtes plus importants de la meute
JP ont répondu beaucoup plus souvent que les groupes plus petits de la meute HL.

La taille de la meute pourrait influencer le RR de deux facons. Premiérement, chaque loup
peut avoir une probabilité infinie de répondre a un étranger. Une fois qu'un individu a
commencé a répondre, les autres membres de la meute se joignent a lui. Ainsi, la probabilité
d'une réponse de la meute est simplement la somme des probabilités individuelles ; par
conséquent, les meutes plus importantes ont des taux de réponse plus élevés, malgré des
probabilités individuelles similaires. D'autre part, un ou quelques membres de la meute
peuvent jouer le role d'initiateur, et le comportement, ou plutodt la présence, des autres
membres de la meute influence leur seuil de réponse.

En captivité, les hurlements initiés par les animaux de haut rang sont généralement rejoints
par I'ensemble de la meute, alors que les hurlements initiés par les animaux de bas rang ne le
sont généralement pas (ZIMEN, 1976). Ceci suggere qu'au sein d'une meute, il y a une grande
vatiabilité, dépendant de la classe d'age et/ou du role social, dans la volonté d'un loup
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individuel d'initier une réponse a un étranger. Cependant, une fois la réponse initiée, tous les
individus, ou la plupart d'entre ecux, se joignent immédiatement aux hurlements de leurs
compagnons de meute.

La taille de la meute peut également influencer I'agression entre meutes. Les poursuites
d'animaux étrangers par des meutes observées par MECH & FRENZEL (1971) semblent
indiquer que les loups tirent leur assurance du nombre. Dans les deux poursuites qu'ils ont
observées, le loup de téte s'est toujours arrété deux ou trois fois pendant la poursuite et a
permis aux membres retardataires de sa meute de le rattraper, ou bien, il a fait demi-tour
pour les retrouver avant de continuer la poursuite. ZIMEN (1976) a présenté des preuves
suggestives que les loups d'une grande meute captive réagissaient plus agressivement envers
les étrangers que les loups d'une meute plus petite. Il est donc possible que les RR plus élevés
des grandes meutes a nos hurlements soient une autre manifestation d'une telle facilitation
sociale dans I'agonisme inter-meute.

Réle du hurlement dans le maintien du territoire

Parmi les cinq facteurs immédiats qui influencent le plus la taille de la meute, le role social et
la saison de reproduction sont étroitement liés au niveau d'antagonisme des loups envers les
animaux étrangers, ce qui indique que plus l'antagonisme extra-pacifique augmente, plus le
RR augmente. Cette relation positive étroite soutient l'hypothese que le hurlement est
important pour le maintien du territoire.

Les deux autres facteurs, la présence d'animaux tués et de jeunes, sont tous deux des
ressources activement défendues par les loups. De plus, ils peuvent étre parmi les premiers
facteurs responsables de I'évolution du comportement territorial des loups. Selon BROWN
(1964), I'évolution du comportement territorial nécessite (1) une compétition entre les
congéneres pour les ressources cruciales au succes reproductif, et (2) que les ressources
puissent étre défendues économiquement. En tant que ressource écologique, un cerf tué
représente environ un pour cent des besoins énergétiques annuels d'une meute (MECH,
1977a) et n'est pas facilement déplagable. En tant que ressource évolutive, les petits
représentent un investissement énergétique saisonnier important et sont relativement
immobiles pendant 3 a 5 mois.

Le maintien de ces deux ressources exige que la meute conserve le controle exclusif des sites
qui les contiennent. Le fait que les RR les plus élevés obtenus au cours de cette étude
concernent ces deux ressources est une preuve supplémentaire que la chasse joue un role
majeur dans le maintien du territoire. Cette section examine les détails de ce role.

Les animaux obtiennent l'usage exclusif d'un territoire par la défense manifeste, la répulsion
par la publicité, ou les deux (WILSON, 1975). Chez de nombreux oiseaux territoriaux, la
défense manifeste caractérise souvent la réponse du résident aux vocalisations d'un intrus
(par exemple FALLS, 1963 ; LEMON, 1967 ; EMLEN, 1972). En outre, le taux de
vocalisation (annonce) du résident augmente généralement. Chez plusieurs mammiféres
cependant, les vocalisations facilitent l'évitement (BALDWIN & BALIDWIN, 1976
WASER, 1975). Chez le mangabey a joues grises (Cercocebus albigena), dont 'organisation
spatiale ressemble a celle des loups du Minnesota, méme les vocalisations d'un intrus
conduisent généralement a I'évitement plutot qu'a 'approche (WASER, 1975).
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Au cours de la présente étude, les meutes de loups résidents ont répondu a nos hurlements
soit en restant sur place, soit en battant en retraite ; ils se sont rarement approchés (moins
de 3% des sessions). De plus, les quelques approches se produisent généralement apres
plusieurs réponses a partir du site d'origine du résident, suite 2 une vocalisation continue ou
a une approche plus proche de I'intrus (qui dans tous ces cas était une personne seule). Ainsi,
la réponse initiale au hurlement d'un intrus est une réponse vocale (annonce) et non une
approche (défense manifeste). JOSLIN (1967) a également noté que les approches ne se
produisaient que s'il hutlait pres de la meute. Ainsi, il apparait qu'a partir d'une distance de

plusieurs centaines de meétres, les hurlements permettent aux meutes de s'éviter.

Au moins pour le loup, le role d'évitement de la publicité joué par le hutrlement se justifie.
Les rencontres directes observées entre meutes sont rares (MECH & FRENZEL, 1971 ;
MECH, 1973, 1977a), et lorsqu'elles ont lieu, elles conduisent généralement a des poursuites
et des combats (MECH & FRENZEL, 1971 ; MECH, 1972, 19775 ; WOLFE & ALLEN,
1973 ; VAN BALLENBERGHE & ERICKSON, 1973). Ainsi, les rencontres entre meutes
sont dangereuses et doivent étre évitées. La faible fréquence attendue et observée des
rencontres directes entre meutes indique fortement que la publicité, et non la défense
manifeste, est le principal moyen de maintenir le territoire au jour le jour. Nos données sur
la réponse au hurlement suggeérent que l'importance premiere du hurlement est cette
publicité.

Si les hutlements facilitent 1'évitement plutot que 'approche, le faible RR global (29% des
sessions) est d'abord déconcertant, car un RR plus élevé réduirait plus efficacement les
rencontres. Une analyse des couts et des bénéfices associés a la réponse peut aider a clarifier
ce probléme.

Le principal avantage de répondre aux hurlements des loups étrangers est apparemment
d'éviter une rencontre « accidentelle ». Des rencontres accidentelles ont été observées dans
le Minnesota (MECH, non publi¢) et seraient plus fréquentes dans les 2 km environ de
chevauchement de territoire entre meutes adjacentes (PETERS & MECH, 1975) et lorsque
la disponibilité réduite des proies entraine un dépassement occasionnel des meutes (MECH,
1977a). En hurlant, les loups résidents annoncent leur position, ce qui permet aux résidents
et aux intrus de modifier leurs mouvements afin de minimiser la probabilité d'une rencontre
accidentelle.

Le cout potentiel d'une réponse, d'autre part, peut étre beaucoup plus important que la
quantité d'énergie nécessaire pour vocaliser, car I'annonceur connait sa position et peut étre
attaqué, méme par des loups intrusifs. Plusieurs observations ont été faites ou des loups
intrus ont localisé et attaqué d'autres loups en suivant des traces dans la neige (MECH, 1972,
unpubl.). Le hurlement pourrait également étre utilisé de cette manicre. Ainsi, un cout
potentiel important de la réponse aux hurlements est la possibilité d'une attaque.

Une meute ne peut pas minimiser les rencontres accidentelles et délibérées par un seul
comportement : pour éviter les rencontres accidentelles, elle doit répondre, mais pour éviter
les rencontres délibérées, elle doit rester silencieuse. Elle pourrait réduire les risques de ces
deux types de rencontres en battant en retraite silencieusement, comme l'ont fait les loups au
moins un tiers des fois, ou ils n'ont pas répondu au cours de cette étude. Cependant, la retraite
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signifierait parfois I'abandon d'une ressource cruciale. Ainsi, la téponse d'une meute devrait
dépendre des avantages par rapport aux couts de la réponse.

Si le site immédiat de la meute contient une ressource importante et inamovible, la meute
devrait rester et répondre. D'autre part, si la meute n'a pas tué ou est sur le point de le faire,
et si ses petits sont mobiles, le risque d'une rencontre peut étre le facteur déterminant, et la
meute se retire silencieusement. En général, le comportement des meutes au cours de cette
¢tude semble correspondre au paradigme ci-dessus. L'effet ultime d'un tel comportement est
que les réponses aux hurlements ne sont pas associées a I'ensemble du territoire, mais a des

ressources et des sites spécifiques au sein du territoire.

Une autre considération, pour laquelle nous n'avons pas de données, pourrait étre la
localisation des loups susceptibles de répondre. La probabilité que des intrus attaquent des
résidents devrait étre plus grande que la probabilité d'attaques de meutes hurlant depuis
l'extérieur du territoire du résident. PETERS (1978) a montré que les loups connaissent les
relations spatiales au sein de leur territoire. Il est donc probable qu'ils sachent si un étranger
hutle a l'intérieur ou a I'extérieur de leur territoire, surtout sil'étranger est relativement proche

d'eux, comme c'était le cas pour nous.

Par conséquent, un étranger qui hurle en dehors du territoire d'un résident représente un
faible risque de rencontre, de sorte que la meute est susceptible de répondre. En revanche,
si l'étranger est intrusif, le risque de rencontre est plus élevé. 1l est donc possible que les
meutes se trouvant sur leur propre territoire aient un taux de réponse beaucoup plus élevé.
Malheureusement, les limites de 'audition humaine et les vastes territoires des meutes nous
ont empéchés de vérifier les hypothéses ci-dessus.

Efficacité des hurlements dans le maintien du territoire

L'efficacité des hurlements dans le maintien du territoire dépend (1) de la fréquence des
hutlements « spontanés » (c'est-a-dire non provoqués par une autre meute) et (2) de la
probabilité qu'une meute entende les hurlements d'une autre meute, ce qui déterminera la
fréquence de base pour d'éventuelles interactions de hurlements entre meutes.

A T'heure actuelle, le taux de hutlements spontanés est mal connu, en particulier en dehors
de la saison de chasse, lorsque la mobilité accrue des meutes augmente 'importance des
mécanismes d'évitement. Actuellement, les seules données provenant de la nature sont celles
des meutes dans les RS (VOIGHT, 1973 ; PETERSON, 1974 ; HARRINGTON & MECH,

sous presse).

Les données sur la probabilité qu'une meute entende une autre meute sont cependant plus
faciles a obtenir. Les éléments d'information nécessaires sont (1) la portée de l'audition des
loups, (2) 1a distance entre les meutes, et (3) la proportion de nuits propices a la transmission

des sons sur de longues distances.

Les humains peuvent entendre les hurlements des loups a 6,5 km ou plus dans les zones
forestieres (JOSLIN, 1967) et a 16 km dans la toundra ouverte (STEPHENSON, unpubl.,,
in HENSHAW & STEPHENSON, 1974). Les loups ont probablement répondu a nos
hutlements a des distances de 9,6 2 11,2 km.
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Pour estimer la proportion de temps ou les meutes se trouvaient a moins de 10 km l'une de
l'autre, nous avons mesuré les distances quotidiennes minimales entre les loups radio-équipés
des meutes JP et HL pendant la saison non-SR (HARRINGTON, 1975 : 297). Pendant 13%
du temps, ces meutes étaient a portée d'oreille 'une de l'autre. Comme chaque meute est
entourée de quatre a six autres (MECH, 1973), le fait de s'éloigner d'un voisin rapproche
souvent une meute d'une autre. Ainsi, pendant environ 78% du temps (13% fois 6 meutes),
une meute se trouve a portée d'oufe d'au moins un voisin. Comme les conditions
météorologiques étaient presque optimales pour la transmission des sons (air calme ou vents
tres 1égers) pendant environ la moitié des nuits de I'étude (HARRINGTON, 1975), les
interactions de hurlements entre meutes ont été possibles pendant 40% des nuits de la
période de nomadisme.

De plus, la probabilité qu'une meute en entende une autre et la probabilité de rencontres
augmentent lorsque les meutes se rapprochent les unes des autres a une frontiére commune
ou lorsqu'elles se rassemblent autour de concentrations de proies hivernales (PARKER,
1973 ; MECH, unpub.). L'importance et l'efficacité du hutlement sont donc plus grandes
lorsque les rencontres accidentelles sont les plus probables.

Comparaison entre le hurlement et le marquage olfactif

Le hurlement et le marquage olfactif ayant apparemment tous deux un role a jouer dans le
maintien du territoire, il est utile de comparer les deux systemes. PETERS & MECH (1975)
ont conclu que parmi les quatre types de signes olfactifs émis par les loups, l'urination sur
pattes levées (UJL) était « intimement impliquée dans le maintien du territoire ».

De nombreuses similitudes sont évidentes entre le marquage olfactif par RLU et le hurlement
provoqué. Par exemple, la RLU est principalement pratiquée par les animaux dominants, le
plus souvent le male alpha, et le taux de RLU augmente de maniere significative pendant la
saison de reproduction. De méme, un RR élevé aux hurlements étrangers était typique du
male alpha et se produisait significativement plus souvent pendant la saison de reproduction
qu'avant. Enfin, dans les zones occupées pendant n'importe quelle période (kill ou RS), les
taux de RLU et de RR étaient élevés.

En ce qui concerne la probabilité d'une rencontre entre les meutes, le taux de RLU a
augmenté¢ de manicre significative pres des frontiéres ; ainsi, le caractere distinctif de la
frontiere est renforcé. De méme, la probabilité d'une session de hurlements entre meutes est
plus élevée lorsque les meutes sont proches d'une frontiere commune. Ainsi, les hurlements
et le marquage olfactif peuvent rappeler a une meute ses voisins et la frontiere qui les sépare.

TABLEAU 16. Similitudes entre le marquage olfactif de la miction par la jambe levée (RLU) et le marquage olfactif
suscité par la miction par la jambe levée (RLU)

Elicited howling rate @ RLU ratea b
Pack (Response rate/session) (Sign/kilometer)
TJackpine 1.00 (47 sessions) 1.00 (30 km)
Perch Lake 0.06 (15 sessions) 0.76 (15 km)
Harris Lake 0.43 (50 sessions) 0.46 (114 km)

o Les taux sont calculés par rapport au Jackpine Pack (RR/S = 27,7% ; taux RLU = 5 par kilométre).
b Données de PETERS & MECH (1975)

Une similitude frappante entre les hurlements provoqués et le marquage olfactif RLLU est la
différence de taux entre les meutes. PETERS & MECH (1975) ont étudié le marquage
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olfactif dans les mémes meutes pendant la méme période que nous. Nous avons comparé les
RR de hurlements et les taux de RLU pour chaque meute par rapport a la meute JPP, qui
avait les taux les plus élevés dans les deux cas (Tableau 16). Les données de hurlements
utilisées étaient celles collectées sur des sites non-SR entre décembre et mars, puisque toutes
les données de marquage olfactif ont été collectées au cours de la méme période. La
différence entre les taux relatifs de RR/S et de RLU pour la meute du lac Perch peut étre due
a la petite taille de I'échantillon, mais les taux pour les meutes JP et HL, basés sur des
échantillons de taille adéquate, peuvent étre valablement comparés. Ces similitudes de taux
suggerent qu'un ou plusieurs facteurs communs peuvent étre a l'origine des deux

comportements .

A T'heure actuelle, les facteurs liés aux deux comportements sont inconnus. Cependant, il
existe plusieurs possibilités. La taille des meutes peut étre responsable de la différence de
taux entre les meutes JP et HL. Cependant, elle ne peut pas étre le seul facteur, car la plus
petite meute (Perch Lake) avait un taux intermédiaire. Récemment, ROTHMAN & MECH
(1979) ont constaté que les couples nouvellement établis (comme la meute de Perch Lake
pendant I'hiver 1973-1974) ont des taux de RLU plus élevés que les couples établis. Ainsi,
des niveaux plus élevés d'agonisme dans les nouvelles meutes peuvent affecter les rapports
entre le marquage olfactif et les hurlements dans des contextes territoriaux. Etant donné que
les hurlements et les RLUs sont en grande partie une fonction du male alpha (cette étude ;
PETERS & MECH, 1975), la spéculation la plus logique est que les facteurs intrinseques et
extrinseques tels que la saison, la taille de la meute et I'age de la meute agissent probablement
par l'intermédiaire du male alpha dans I'expression de ces deux comportements.

Les loups solitaires

Les loups solitaires ne possedent pas de territoire, mais errent largement au sein de la
population de loups, évitant généralement les zones occupées par les meutes (MECH &
FRENZEL, 1971). Les meutes poursuivent et attaquent souvent les loups solitaires (MECH,
1966 ; MECH & FRENZEL, 1971). D'autre part, un loup solitaire fait souvent preuve d'une
grande tolérance envers les autres loups solitaires ; les animaux peuvent rester a proximité les
uns des autres sans interagir (MECH & FRENZEL, 1971).

Au cours de cette étude, les loups solitaires n'ont répondu que lors de deux sessions, lorsque
deux ou trois loups étaient présents sur un gibier. Autrement, les loups solitaires n'ont jamais
répondu a nos hurlements. Leur faible taux de réponse correspond a leur faible taux de
marquage olfactif ROTHMAN & MECH, 1979).

Comme les réponses aux hurlements des adultes se sont produites dans des contextes
agonistiques suggérant une publicité territoriale, on ne s'attend pas a ce que les loups
solitaires répondent, car ils n'ont pas de territoire a annoncer. Leur comportement semble
correspondre a celui de la plupart des animaux « excédentaires » dans une population
territoriale ; ils maintiennent un « profil bas », attirant le moins possible l'attention et essayant

généralement d'éviter les animaux territoriaux.

Les réponses des loups solitaires sur un kill, cependant, indiquent que méme pour un loup
solitaire, une carcasse de proie est une ressource importante a défendre. Dans les deux
réponses, cependant, la taille du groupe peut aussi avoir contribué a 'augmentation de la RR,
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car au moins deux et peut-¢tre trois animaux étaient présents. Il serait intéressant de savoir

si un loup seul répondrait a une mise a mort.

Les approches des trois louves solitaires aprés nos hurlements suggerent une stratégie que
les loups solitaires peuvent employer dans leurs interactions avec les meutes et les autres
loups solitaires. Dans tous les cas ou une femelle solitaite s'est approchée, une seule personne
avait hurlé. Les loups solitaires suivent souvent des meutes plus importantes, nettoyant
généralement les restes des victimes laissées sur place (MECH, 1996, non publi¢). Peut-étre
qu'en surveillant les hurlements des loups de la meute, ils peuvent localiser une carcasse
abandonnée qu'ils utiliseront apres le départ de la meute.
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