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Les rôles différentiels de ravitaillement, la taille des 

proies et leur abondance façonnent le comportement 

alimentaire dynamique des loups gris  
 

 
 
 

Résumé 
Les exigences liées à l'élevage de jeunes dépendants peuvent influencer les comportements 
alimentaires des carnivores sociaux, en particulier pour les individus qui sont principalement 
responsables du ravitaillement des jeunes. Nous avons étudié comment les comportements 
alimentaires et de ravitaillement d'un carnivore social, le loup gris (Canis lupus), sont liés et 
façonnés par des facteurs extrinsèques et intrinsèques, et si et comment ces modèles ont 
changé tout au long de la saison d'élevage des petits (avril-août). Nous avons constaté que 
les loups reproducteurs avaient des temps de manipulation des proies plus courts, une 
probabilité plus faible de retourner sur les lieux de prédation, et une plus grande probabilité 
de retourner sur les sites de rendez-vous après les kills par rapport aux individus 
subordonnés. Cependant, les comportements d'alimentation et de ravitaillement des 
individus reproducteurs ont considérablement changé au cours de la saison d'élevage des 
petits. Les loups ont eu des temps de manipulation plus longs et sont retournés moins 
fréquemment pour approvisionner les petits directement après avoir capturé une proie, à 
mesure que l'abondance des proies annuelles diminuait. Ces comportements indiquent que 
les loups adultes donnent la priorité à leurs propres besoins énergétiques plutôt qu'à ceux de 
leurs petits, lorsque l'abondance des proies diminue. Nous suggérons que 
l'approvisionnement différentiel de la progéniture en fonction de l'abondance des proies est 
un mécanisme comportemental par lequel la taille du groupe s'ajuste aux ressources 
disponibles par le biais de changements dans la survie des nouveau-nés. 
 

INTRODUCTION 

Étudier et comprendre simultanément l'interaction entre les comportements d'alimentation 

et de ravitaillement est souvent un défi, car de nombreux carnivores sociaux sont cryptiques, 

sensibles aux observateurs humains et parcourent souvent de grandes distances pour se 

procurer de la nourriture pour des jeunes qui en dépendent. Même dans les environnements 

où les carnivores sociaux sont facilement observés, l'étude des liens entre les comportements 

d'alimentation et de ravitaillement est difficile à réaliser étant donné les déplacements 

importants de nombreux carnivores sociaux pour trouver des proies3, 11, 12 ; il est difficile pour 

les chercheurs d'être à deux endroits différents - les kills-sites et les sites d'élevage - en même 
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temps. Cependant, la combinaison de la technologie des colliers GPS et des investigations 

sur le terrain des localisations GPS pour identifier les proies tuées par les prédateurs, fournit 

une méthode indirecte pour examiner à la fois les comportements de ravitaillement et 

d'alimentation. En effet, avec les colliers GPS, les chercheurs peuvent estimer le temps de 

manipulation des proies par les carnivores13, 14, déterminer les schémas de présence et de 

visite des carcasses15, et identifier les mouvements récurrents vers et depuis les sites 

d'élevage16, 17. Cependant, les travaux précédents n'ont pas, à notre connaissance, examiné la 

façon dont ces différents comportements sont liés et, plus important encore, comment les 

facteurs intrinsèques (par exemple, le statut social, l'âge des jeunes dépendants) et 

extrinsèques (par exemple, l'abondance des proies, le type ou la taille des proies) façonnent 

la relation entre les comportements d'alimentation et de ravitaillement. 

 

Les loups gris (Canis lupus) sont des carnivores sociaux à reproduction coopérative qui 

vivent dans des groupes sociaux (meutes) généralement constitués d'un couple reproducteur 

et de leur progéniture subordonnée7,  18. Les femelles reproductrices donnent naissance à des 

petits au printemps (avril-mai) et les petits sont gardés dans des tanières pendant les 8 

premières semaines de leur vie avant d'être déplacés vers des sites de rendez-vous (les tanières 

et les sites de rendez-vous sont collectivement appelés « homesite »). Tout au long de la 

saison d'élevage des petits, les individus reproducteurs et les membres subordonnés de la 

meute aident généralement à élever les petits en les approvisionnant directement et en les 

gardant et en s'occupant d'eux sur les homesite 19. Cependant, le temps que les loups 

consacrent à l'approvisionnement, aux soins et à l'élevage des petits dépend généralement de 

leur statut social9. Les individus reproducteurs contribuent généralement plus à l'élevage des 

petits que les subordonnés, probablement parce que, contrairement à ces derniers, ils ont un 

investissement reproductif direct dans leurs petits7, 20. Cependant, la volonté des subordonnés 

de fournir tous les soins parentaux aux petits varie considérablement et les raisons de cette 

variabilité ne sont pas bien comprises9, 21. Certains ont émis l'hypothèse que la volonté des 

subordonnés de fournir des soins aux petits dépendait de l'abondance des proies, mais cette 

hypothèse n'a pas été vérifiée19, 21, 22.  

 

Pendant la saison d'élevage des petits, la cohésion des meutes est considérablement réduite 

et les loups chassent et tuent souvent eux-mêmes de petites proies (par exemple, les nouveau-

nés d'ongulés et les castors [Castor canadensis]) pendant cette période23-25. Par exemple, dans le 

nord du Minnesota, les loups équipés de collier étaient avec d'autres membres de la meute à-

équipés de collier ≤6% du temps pendant l'été26. Entre les périodes de recherche de 

nourriture, les loups retournent souvent dans leurs foyers pour s'occuper des petits et 

interagir avec les autres membres de la meute (Fig. 1;17, 27). Comme le comportement des 

loups pendant la majeure partie de la saison d'élevage des petits reflète généralement les choix 

et les décisions des individus (et non du groupe social dans son ensemble)28, les loups sont 

un excellent modèle pour comprendre comment les comportements de recherche de 

nourriture et d'approvisionnement des individus au sein des groupes de carnivores sociaux 

sont à la fois liés et façonnés par des facteurs intrinsèques et extrinsèques. 

 

Nous étudions comment le comportement d'alimentation et de ravitaillement des loups gris 

dans le Greater Voyageurs Ecosystem (GVE), Minnesota, USA, est façonné par le statut 

social et l'abondance des proies tout au long de la saison d'élevage des petits (avril-août). 

L'observation des loups dans les forêts denses du GVE est difficile et la collecte de données 
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comportementales directes n'est pas possible. Nous avons donc utilisé des colliers GPS 

programmés avec des taux de fixation élevés, en combinaison avec des investigations 

intensives au sol, pour mesurer et évaluer indirectement plusieurs aspects du comportement 

d'alimentation et de ravitaillement. Collectivement, notre objectif était de comprendre (1) 

comment les rôles d'élevage individuels (reproducteur vs. subordonné) façonnent le 

comportement d'alimentation d'un carnivore social cryptique, (2) comment la taille, le type 

et l'abondance des proies influencent le comportement d'alimentation et de ravitaillement 

des jeunes dépendants, et (3) comment le comportement d'alimentation et de ravitaillement 

change tout au long de la saison d'élevage, au fur et à mesure que la progéniture devient 

mature. 

 

 
Fig. 1 Loups reproducteurs transportant des restes de proies vers leur lieu d'habitation pour approvisionner leurs 
petits. Exemples de loups reproducteurs transportant des restes de castors, a, b et de faons de cerfs c, d jusqu'à leur 
homesite pour approvisionner leurs petits dans l'écosystème Greater Voyageurs, Minnesota. Les loups sur chaque image 

ont l'estomac distendu après avoir consommé des proies, ce qui n'est pas inhabituel car ils transportent souvent des proies 
vers les petits via leur estomac et leur bouche38. Toutes les images sont des photos prises à partir de séquences de 
caméras à distance 

 

Nous avons évalué les preuves de trois hypothèses spécifiques. Notre première hypothèse 

était que les rôles de ravitaillement différentiels, ainsi que la maturation des jeunes dépendants 

au sein des groupes de carnivores sociaux, façonnent les comportements alimentaires des 

individus. Nous avons supposé que les comportements alimentaires des loups reproducteurs 

seraient différents de ceux des subordonnés parce que les individus reproducteurs sont 

disproportionnellement responsables du ravitaillement des jeunes dépendants7,20. Ainsi, nous 

avons prédit que les loups reproducteurs présenteraient des temps de manipulation des 

proies plus courts, qu'ils seraient moins enclins à retourner sur les kills-sites et qu'ils seraient 

plus enclins à retourner directement sur les lieux d'habitation après l'abattage que les loups 

subalternes. De plus, nous avons prédit que le comportement alimentaire (c.-à-d. le temps de 
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manipulation, le retour aux kills-sites et le retour aux sites de rendez-vous) des individus 

reproducteurs changerait au fur et à mesure que les petits grandiraient et deviendraient 

matures, alors que le comportement alimentaire des individus subordonnés resterait 

relativement statique tout au long de la saison d'élevage des petits. 

 

Notre deuxième hypothèse était que le comportement alimentaire des carnivores sociaux 

dépend de la taille des proies. Nous avons prédit, en accord avec des recherches empiriques 

et théoriques antérieures29-31, que les loups auraient des temps de manipulation plus longs et 

reviendraient plus fréquemment sur des castors tués que sur des faons de cerfs parce que les 

castors sont plus grands que les faons pendant la plus grande partie de la saison d'élevage des 

petits. 

 

Notre troisième hypothèse était que les carnivores sociaux modifient leur comportement 

d'alimentation et de ravitaillement en réponse aux changements dans l'abondance des proies. 

Plus précisément, nous avons émis l'hypothèse que lorsque l'abondance des proies diminue, 

les carnivores sociaux ravitaillent moins souvent les jeunes dépendants et donnent la priorité 

à leurs propres besoins énergétiques plutôt qu'à ceux de leur progéniture22. Ainsi, nous avons 

prédit que les loups retourneraient moins souvent aux sites de rendez-vous directement après 

les abattages lorsque l'abondance des proies diminue, choisissant plutôt de retourner plus 

souvent à leurs kills sites pour y passer plus de temps. 

MATERIEL ET METHODE 
Zone d'étude 

Notre étude a été menée dans le cadre du Voyageurs Wolf Project, qui étudie l'écologie des 

loups et de leurs proies dans et autour du Voyageurs National Park, Minnesota, USA, une 

zone appelée Greater Voyageurs Ecosystem (GVE). Le GVE est typique d'un écosystème 

boréal méridional situé dans la province de la forêt mixte Laurentienne. Le paysage est 

caractérisé par des forêts denses (feuillus, conifères et mixtes) et d'abondants lacs, tourbières 

et zones humides entrecoupés d'affleurements et de crêtes rocheuses résultant de l'activité 

glaciaire. Le GVE abrite des populations denses de loups (densité moyenne de 58 loups/1000 

km2 ;81) et de castors (>0,47-1,0 colonies/km2 ;32, 82) depuis plus de 30 ans. Les castors sont 

des proies saisonnières importantes pour les loups dans le GVE, les castors constituant 

jusqu'à 42% des proies des loups d'avril à octobre (la saison sans glace) lorsque les castors 

sont vulnérables à la prédation. Les densités de cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) dans 

le GVE varient généralement entre 2-4 cerfs/km2 2 et 4 cerfs/km2 83. Les cerfs sont la 

principale proie annuelle des loups dans la région, les faons étant l'une des principales proies 

des loups pendant l'été35. Les faons naissent généralement à la fin du mois de mai et la 

prédation sur les faons est maximale jusqu'au début ou à la mi-juillet, après quoi il y a un 

déclin précipité de la prédation sur les faons de cerfs34, 84. Pour plus d'informations sur le 

GVE, voir Gable et al. 85. 

 

Capture et pose de colliers sur les loups et estimation de la taille de la meute 

De 2017 à 2022, nous avons capturé des loups à l'aide de pièges à pied rembourrés en 

caoutchouc (pièges rembourrés EZ Grip #7 de Livestock Protection Company) et de câbles 

de retenue pour les équiper de colliers GPS (colliers Vertex Plus de Vectronic-Aerospace) 

programmés pour prendre des positions toutes les 20 minutes78. Toutes les captures et 

manipulations de loups ont été approuvées par l’Institutional Animal Care and Use 
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Committees du National Park Service (MWR_VOYA_-WINDELS_WOLF) et de 

l'Université du Minnesota (1905-37051A). Pour plus de détails sur la capture et la 

manipulation des loups, voir Gable et al. 85. 

 

Nous avons recherché des grappes de localisations GPS pour localiser les kills-sites pendant 

la saison d'élevage des petits (avril à août). Nous avons considéré qu'un groupe était constitué 

de ≥2 emplacements consécutifs à ≥20 min d'intervalle et dans un rayon de 200m l'un de 

l'autre78, 86. Nous avons supposé que toute grappe située à moins de 500 m d'un site occupé 

par un loup (tanière ou site de rendez-vous) était associée au site et n'était pas liée à des 

événements de prédation11, 21. Nous avons systématiquement recherché les zones autour des 

emplacements des grappes pour identifier les animaux tués (pour plus de détails, voir Gable 

et al. 78). Les groupes situés sur les kills-sites ont été recherchés dans les 5,3 jours, en 

moyenne, après le kill. Une fois les animaux tués trouvés, nous avons enregistré l'espèce tuée 

et estimé l'utilisation de la carcasse63. 

 

Nous avons estimé le temps de manipulation des proies en calculant le temps qu'un loup 

a passé sur un kill dans les 5 jours suivant la première localisation de la grappe de kill (similaire 

aux méthodes utilisées par Knopff et al. 87). Nous avons considéré qu'un loup était sur un kill 

lorsque les localisations étaient ≤ 200m du kill. Nous avons considéré qu'un loup était 

retourné sur un kill si le loup se déplaçait à >200m du kill et y revenait ensuite à ≤ 200m ≤ 

5 jours de la première localisation du kill. Comme les localisations GPS donnent une 

fourchette de temps passé sur le kill, nous avons considéré que le temps de manipulation 

était la moyenne du temps minimum et maximum passé sur le kill63. Dans les cas où les loups 

sont retournés sur un kill, nous avons calculé le temps global de manipulation en additionnant 

les temps minimum et maximum passés lors de chaque visite sur le kill pour obtenir des 

estimations minimum/maximum globales, dont nous avons fait la moyenne pour estimer le 

temps de manipulation. Notamment, les loups utilisent parfois des stratégies d'embuscade 

pour chasser et tuer des castors63. Cependant, déterminer si un loup a utilisé des stratégies 

d'embuscade pour tuer un castor et si c'est le cas, combien de temps un loup a attendu dans 

l'embuscade, n'est pas actuellement possible avec les données des colliers GPS (voir Gable 

et al. 78. pour une discussion détaillée). Ainsi, compte tenu de ces limitations, nos estimations 

du temps de manipulation incluraient tout le temps qu'un loup a passé à attendre les castors 

en embuscade avant de les tuer. Nous avons enregistré si les loups retournaient sur les sites 

de rendez-vous directement après le kill en nous basant sur les mouvements des loups. Plus 

précisément, nous avons supposé que les loups retournaient sur les sites de rendez-vous 

directement après une mise à mort si les loups passaient d'un kill site à un sites de rendez-

vous actif sans s'arrêter suffisamment longtemps pour former une grappe d'emplacements 

GPS14, 17. Nous avons supposé que ce mouvement direct d'un kill site vers un sites de rendez-

vous - où il y a des petits dépendants - était une approximation du comportement de 

ravitaillement chez les loups, ce qui est cohérent avec les observations directes du 

comportement de ravitaillement des loups7, 20, 39, 41, 88. Les loups ravitaillent les petits directement ou 

indirectement (par exemple en ravitaillant les femelles en lactation) pendant la majeure partie 

de la saison d'élevage des petits en transportant les animaux tués vers les sites de rendez-vous 

par leur bouche ou leur estomac (Fig. 1;38, 39, 88). Par conséquent, le mouvement direct entre 

les kills-sites et les sites de rendez-vous est une façon indirecte mais logique d'évaluer la 

volonté des loups individuels de subvenir aux besoins des jeunes dépendants. 
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Nous avons estimé la fréquence à laquelle les loups ont tué des proies en coopération avec 

les membres de la meute pendant la saison d'élevage des petits en utilisant des données 

provenant de meutes où nous avons étudié le comportement de prédation de ≥ 2 loups en 

même temps75. Nous avons considéré que les loups avaient tué une proie en coopération 

lorsque les deux loups étaient présents pour la première fois sur un kill-site (<200m de la 

mise à mort) en même temps, d'après les positions GPS. 

 

Estimation de l'abondance des proies 

Nous avons estimé la densité des cerfs et des castors chaque année entre 2017 et 2022. La 

densité des cerfs a été estimée à l'aide d'enquêtes de comptage de crottes où nous avons 

compté le nombre de crottes de cerfs le long de transects à travers la GVE. Nous avons 

utilisé la même méthode et le même protocole que ceux décrits en détail dans Gable et al.35. 

Nous avons estimé la densité des castors à l'aide de relevés aériens à l'automne où nous avons 

identifié et cartographié toutes les huttes de castors actives dans le parc national des 

Voyageurs en fonction de la présence d'une cache de nourriture, de débris frais ou d'un 

barrage ou d'une hutte récemment entretenue (voir Gable et al. 85. pour plus de détails sur la 

méthode d'enquête). Les castors entretiennent généralement 2 ou plusieurs huttes actives 

dans leur étang principal ou dans des étangs secondaires adjacents à leur étang principal, mais 

seulement 1 hutte possède généralement une cache de nourriture89. Pour éviter de surestimer 

le nombre de huttes actives dans ces cas, nous avons considéré qu'une hutte/colonie de 

castors distincte était toute hutte avec une cache de nourriture, ou lorsqu'il n'y avait pas de 

cache de nourriture mais que plusieurs huttes étaient entretenues, nous avons considéré que 

le complexe d'étangs représentait une hutte ou une colonie. Nous avons calculé la densité en 

prenant le nombre total de huttes distinctes identifiées au cours d'une année et en le divisant 

par la superficie du Voyageurs National Park (VNP) moins la superficie des quatre grands 

lacs du parc - Rainy, Namakan, Kabetogama et Sand Point - qui représentent de vastes zones 

d'eau libre non habitables par les castors ou les loups. 

 

Nous avons calculé un indice de biomasse des proies pour chaque année en utilisant les 

estimations de densité des cerfs et des castors en suivant la même méthode et les mêmes 

valeurs de biomasse de crottes que celles décrites par Fuller et al. 56. Selon cette méthode, un 

seul cerf a une valeur d'indice de biomasse de 1 et la valeur d'indice de biomasse de toutes 

les autres proies est relative au poids d'un cerf (75 kg). Par exemple, un orignal a une valeur 

de 6 parce qu'il est à peu près 6 fois plus grand qu'un cerf adulte et un castor a une valeur de 

0,2 parce que le castor moyen est 80 % plus petit qu'un cerf adulte32. Pour calculer les valeurs 

de l'indice de biomasse à partir des densités de cerfs, nous avons simplement multiplié la 

densité de cerfs pour une année donnée par 1, ce qui donne la biomasse relative de cerfs/km2. 

Nous n'avons pas inclus l'orignal dans nos calculs de biomasse des proies car l'orignal est 

présent à des densités très faibles (<0,05 orignal/km2 ;90) dans une grande partie du GVE et 

n'est pas une espèce proie pour les loups dans le GVE sauf à des occasions extrêmement 

rares35,84,91. 

 

Pour calculer un indice de biomasse pour les castors à partir des densités de colonies de 

castors actives, nous avons multiplié la taille moyenne des colonies de castors dans le GVE 

(5,3 castors/colonie ;32) par la densité moyenne des huttes de castors au cours d'une année 

donnée. On obtient ainsi le nombre moyen de castors par kilomètre carré pour l'année en 

question. Nous avons ensuite calculé une valeur d'indice de biomasse de castor (biomasse de 
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castor par km2) pour chaque année en multipliant le nombre moyen de castors/km2 par 0,2. 

Nous avons additionné les valeurs de biomasse du castor et du cerf pour une année donnée 

afin de calculer les valeurs annuelles de l'indice de biomasse des proies, qui représentent la 

biomasse relative des proies/km2. Nous avons ensuite divisé l'indice de biomasse relative des 

proies pour une année donnée par la taille moyenne des meutes pour cette année afin 

d'estimer la quantité de biomasse relative des proies disponible par loup51, 92. Nous avons 

utilisé les données annuelles sur la taille des meutes collectées dans le GVE de 2017 à 2022 
81. 

 

Statistiques et reproductibilité 

Taille de l'échantillon 

Nous avons recherché 17 041 grappes de positions GPS de 32 loups de 16 meutes différentes 

pendant les mois d'avril à août de 2017 à 2022. Parmi ces grappes, nous avons identifié 901 

événements de prédation (584 faons de cerfs tués et 317 castors tués). Nous avons recherché 

des grappes de 13 loups reproducteurs et de 20 loups subordonnés (un loup a été suivi 

pendant deux saisons, lorsqu'il est passé de loup subordonné la première saison à individu 

reproducteur la deuxième saison).  

 

Analyse du temps de manipulation… 

Probabilité de retour sur les kills-sites et les sites de rendez-vous… 

RESULTATS 
Nous avons recherché 17 041 grappes de positions GPS de 32 loups de 16 meutes différentes 

pendant les mois d'avril à août de 2017 à 2022. Parmi ces grappes recherchées, nous avons 

identifié 901 événements de prédation (584 faons de cerfs tués et 317 castors tués). Nous 

avons recherché les grappes de 13 loups reproducteurs et de 20 loups subordonnés (un loup 

a été suivi pendant deux saisons, lorsqu'il est passé de loup subordonné au cours de la 

première saison à individu reproducteur au cours de la deuxième saison). 

 

Nous avons examiné le pourcentage de kills réalisé par un loup munis d'un collier et par un 

autre membre de la meute muni d'un collier en utilisant les données de 11 dyades (5 dyades 

subordonnés-subordonnés, 4 dyades reproducteurs-reproducteurs et 2 dyades subordonnés-

reproducteurs). Les loups de ces dyades ont tué des proies sans un autre membre de la meute 

muni d'un collier dans 94% des cas (312/333) entre avril et août. 

 

Influence du statut de reproduction sur le temps de manipulation des proies 

Le temps médian de manipulation des carcasses de faons de cerfs pendant l'élevage des petits 

était de 2,1 h et les temps de manipulation pour 20% (n = 116) et 50 % (n = 291) des carcasses 

de faons étaient ≤ 1 h et ≤ 2 h, respectivement (Fig. 2a). La durée médiane de manipulation 

des carcasses de faons par les loups reproducteurs était de 1,7 heure, tandis que la durée 

médiane de manipulation des faons par les subordonnés était de 4,4 heures. Le temps médian 

de manipulation des carcasses de castors pendant l'élevage des petits était de 5,2 heures et les 

temps de manipulation de 9% (n = 29) et 28 % (n = 90) des carcasses de castors étaient ≤1 

heure et ≤2 heures, respectivement (Fig. 2b). Le temps médian de manipulation des carcasses 

de castors par les loups reproducteurs était de 4,0 h alors que le temps médian de 

manipulation des castors par les subalternes était de 7,8 h. L'utilisation des carcasses était en 

moyenne de 99% pour l'ensemble des carcasses de faons et de castors. 
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Fig. 2 Temps de manipulation des petites proies par les loups gris dans l'écosystème du Grand Voyageur, 
Minnesota, USA. Temps de manipulation des carcasses de faons de cerfs de Virginie (a, n = 584) et de castors (b, n = 
317). La ligne verticale en pointillé distingue le pourcentage de carcasses ayant été manipulées entre 0 et 2 heures et 

celui des carcasses ayant été manipulées pendant plus de 2 heures 

 

Comme le suggèrent les temps médians de manipulation des carcasses de faons et de castors, 

les résultats de notre GAM hiérarchique indiquent que le temps de manipulation des 

carcasses de faons était significativement plus court que le temps de manipulation des 

carcasses de castors, indépendamment du statut de reproduction des loups (βFawn = -0,58, 

erreur standard [SE] = 0,08, t = -7,27, p < 0,0001). Les loups reproducteurs avaient des temps 

de manipulation significativement plus courts en moyenne que les loups subordonnés, quel 

que soit le type de proie (faon ou castor) (βSubordonné = 0,45, SE = 0,11, t = 3,98, p < 0,0001), 

bien que les temps de manipulation estimés pour les loups reproducteurs et subordonnés 

soient similaires vers la fin de la saison d'élevage des petits (Fig. 3a, b).  

 

Le temps de manipulation des proies par les loups reproducteurs a montré une réponse non 

linéaire tout au long de la saison d'élevage des petits (degrés de liberté estimés [EDF] = 3,74, 

F = 13,6, p < 0,0001), avec des temps de manipulation augmentant en durée au fur et à 

mesure que la saison avançait (Fig. 3c). Nous n'avons trouvé aucune preuve de temps de 

manipulation non linéaire par les loups subordonnés au cours de l'été (EDF = 1,00, F = 2,51, 

p = 0,113 ; Fig. 3d). Nous avons trouvé une relation négative entre la biomasse des proies 

par loup et le temps de manipulation des proies (β = -1,01, SE = 0,43, t = -2,37, p = 0,018) 

avec une plus grande variation intra-annuelle pour les loups reproducteurs par rapport aux 

loups subordonnés (Fig. 4). Le terme d'interception aléatoire « ID loup » a eu une influence 
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(EDF = 1,37, F = 1,15, p < 0,0001) alors que le terme d'interception aléatoire « année » n'en 

a pas eu (EDF < 0,0001, F = 0,00, p = 0,327). 

 

 
Fig. 3 Estimation des temps de manipulation des faons de cerfs de Virginie et des carcasses de castors pendant la 
saison d'élevage des petits (avril à août) pour les loups gris reproducteurs et subordonnés dans l'écosystème du 

Grand Voyageur, Minnesota, USA. A, b montrent la différence de temps de manipulation des proies entre les loups 
reproducteurs et subordonnés tandis que c, d montrent les mêmes estimations de temps de manipulation en mettant 
l'accent sur la comparaison des différences par type de proie. Les temps de manipulation ont été prédits à partir d'un 
modèle additif hiérarchique généralisé, avec des temps de manipulation des faons de cerfs estimés entre le 26 mai et 
le 31 août (la date moyenne de mise bas des faons dans le nord du Minnesota est le 26 mai) et des temps de 

manipulation des castors estimés entre le 15 avril et le 31 août 

 

Probabilité de retourner au kill-site ou au homesite après un kill 

La probabilité qu'un loup retourne sur un kill-site a augmenté au fur et à mesure que la 

saison d'élevage progressait (βJour Ordinal = 0,29, 95% intervalle de confiance [IC] = 0,12, 0,45, 

z = 3,44, p = 0,0006), quel que soit le statut de reproduction. Cependant, ce modèle semble 

largement déterminé par les loups reproducteurs ; nous avons trouvé de faibles preuves d'une 

interaction entre le jour ordinal et le statut de reproduction (βSubordonné*Jour Ordinal = -0,21, 95% 

CI = -0,50, 0,08, z = -1,41, p = 0,082), de sorte que la probabilité qu'un loup revienne sur un 

kill a tendance à augmenter au fur et à mesure que la saison d'élevage des petits progresse 

pour les individus reproducteurs, mais pas pour les subordonnés (Fig. 5a). Dans l'ensemble, 

les loups subordonnés étaient plus susceptibles de retourner à un kill que les loups 

reproducteurs (βSubordonné = 0,52, 95% CI = 0,17, 0,86, z = 2,93, p = 0,0034), mais cette 

différence était plus prononcée au début de la saison d'élevage des petits (Fig. 5a). Les loups 

étaient plus susceptibles de retourner à un kill de castor qu'à un kill de faons (βFawn = -0,59, 

95% CI = -0,88, -0,30, z = -4,03, p < 0,0001 ; Fig. 5c). La biomasse des proies par loup n'a 

pas eu d'influence sur la probabilité que les loups reviennent sur les animaux tués (β = -0,62, 

95% CI = -1,98, 0,73, z = -0,90, p = 0,37 ; Fig. 5b). Le terme d'interception aléatoire « ID du 

loup » a eu une influence (σWolfID = 0,174). 
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Fig. 4 Relation entre la biomasse des proies par loup et le temps estimé de manipulation (en heures) des faons de 
cerfs de Virginie et des carcasses de castors par les loups gris reproducteurs et subordonnés dans l'écosystème du 
Grand Voyageur, Minnesota, USA. Les panneaux (a) et (b) montrent les temps de manipulation prédits des carcasses 
de faons, tandis que les panneaux (c) et (d) montrent les temps de manipulation des carcasses de castors. Chaque ligne 

colorée représente la relation estimée entre le temps de manipulation et la biomasse de proies par loup à différents 
jours de la saison d'élevage des petits, sur la base d'un modèle additif hiérarchique généralisé. Ici, la biomasse de 
proies par loup a été calculée en divisant l'indice annuel de biomasse de proies par la taille moyenne annuelle des 
meutes dans notre zone d'étude 

 

Nous avons pu déterminer si les loups sont retournés ou non sur les sites de rendez-vous 

de 786 des 901 animaux tués identifiés dans le cadre de cette étude. Pour les 115 autres kills, 

le loup n'utilisait pas de homesite ou nous n'avons pas pu en localiser un pendant la période 

où le kill a eu lieu. Nous avons déterminé que la probabilité que les loups retournent sur leur 

homesite après avoir été tués diminuait au fur et à mesure que la saison d'élevage des petits 

avançait (β = -0,35, 95% CI = -0,55, -0,15, z = -3,40, p = 0,0007). Cependant, cette tendance 

est largement due à la diminution de la probabilité que les loups reproducteurs, en particulier, 

retournent sur les homesites au fur et à mesure que l'élevage des petits progresse ; nous avons 

trouvé une interaction significative entre le statut de reproduction et le jour ordinal 

(βSubordonné*Jour Ordinal = 0,46, 95% CI = 0,08, 0,84, z = 2,37, p = 0,018 ; Fig. 5d). Les loups 

reproducteurs étaient beaucoup plus susceptibles de retourner sur les homesites après avoir 

tué que les loups subordonnés (βSubordonné = -1,36, 95% CI = -1,94, -0,77, z = -4,56, p < 

0,0001 ; Fig. 5d). Nous avons trouvé une relation positive entre la probabilité que les loups 

retournent sur les homesites et la biomasse de proies par loup (β = 3,04, 95% CI = 0,96, 

5,12, z = 2,86, p = 0,0042 ; Fig. 5e). La probabilité que les loups reviennent sur les homesites 

ne diffère pas entre les castors et les faons tués (βFawn = 0,17, 95% CI = -0,18, 0,52, z = 0,97, 

p = 0,33 ; Fig. 5f). Le terme d'interception aléatoire de « l'ID du loup » a été influent (σWolfID 

= 0,561). 
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Fig. 5 Probabilités prédites, basées sur le statut de reproduction et le type de proie, que les loups gris reviennent 
sur les kills-sites et sur les homesites après un kill dans l'Ecosystème du Grand Voyageur, Minnesota, USA. Les 
panneaux a, b montrent la probabilité que les loups reproducteurs ou subordonnés retournent aux kills-sites tout au long 
de la saison d'élevage des petits (a) et en fonction de la biomasse de proies disponible par loup (b). c représente la 

probabilité relative estimée que les loups retournent aux kills-sites des castors ou des faons de cerfs à queue blanche. 
Les panneaux d, e montrent la probabilité que les loups reproducteurs ou subordonnés retournent sur les homesites 
directement après un kill pendant toute la saison d'élevage des petits (d) et en fonction de la biomasse de proies 
disponible par loup (e). f représente la probabilité relative estimée que les loups retournent sur les homesites après un 
kill de castors ou de faons 

DISCUSSION 
La naissance des louveteaux au début du mois d'avril déclenche un changement substantiel 

dans la cohésion des meutes de loups dans l'écosystème du Grand Voyageur. En effet, les 

loups passent du statut de chasseurs coopératifs qui tuent de grandes proies ongulées (cerfs 

de taille adulte) à celui de prédateurs largement solitaires qui chassent et tuent 

principalement de petites proies (castors et faons de cerfs). Ainsi, l'étude du comportement 

d'alimentation et de ravitaillement des loups individuels permet de comprendre comment les 

conditions écologiques, en particulier l'élevage coopératif de jeunes dépendants, peuvent 

façonner le comportement d'alimentation des carnivores sociaux. Nous démontrons, comme 

nous l'avons supposé, que le comportement alimentaire des carnivores sociaux peut être un 

processus saisonnier dynamique qui dépend de facteurs extrinsèques et intrinsèques 

changeants. En particulier, nous montrons que le comportement alimentaire et le 

ravitaillement des jeunes dépendants diffèrent nettement entre les individus reproducteurs 

et les individus subordonnés, un schéma qui est probablement modulé par l'abondance et la 

disponibilité saisonnières des proies, ainsi que par la mobilité accrue et les exigences 

énergétiques des jeunes dépendants. 

Comme prévu, le temps de manipulation des proies par les loups dépendait de l'espèce et de 

la taille de la proie. Les individus reproducteurs et subordonnés ont passé beaucoup plus de 

temps à manipuler les castors que les faons de cerfs (Fig. 3), probablement parce que les 

castors (moyenne ~15,5 kg ;32) sont considérablement plus grands que les faons de cerfs 

pendant la plus grande partie de la saison d'élevage des petits. La plupart des faons de cerfs 

sont tués par les loups au cours des 6 à 8 premières semaines de leur vie (fin mai-début juillet), 
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alors qu'ils pèsent généralement 3 à 10 kg33-35. Les prédateurs ont besoin de plus de temps 

pour manipuler des proies plus grandes en raison des contraintes biologiques de 

consommation, de satiété et de digestibilité36, qui sont souvent dictées par le rapport entre la 

taille corporelle de la proie et celle du prédateur30. Plus la taille de la proie augmente par 

rapport à celle du prédateur, plus le temps de manipulation augmente. Ainsi, sans surprise, 

le temps médian de manipulation des castors, qui représentent ~55% de la masse corporelle 

des loups dans la GVE (28 kg ;32), était 150% plus long que le temps médian de manipulation 

des faons. Nous nous attendions à ce que le temps de manipulation des faons augmente au 

cours de la saison d'élevage des petits, à mesure que les faons grandissaient et augmentaient 

en taille, une tendance que nous avons observée pour les individus reproducteurs, mais pas 

pour les subordonnés. Les loups subordonnés ont rarement tué des faons de cerfs à la fin de 

l'été (14 faons tués en août par des subordonnés sur 6 ans), et nous pensons que nous n'avons 

pas détecté de changement dans le temps de manipulation en raison d'une petite taille 

d'échantillon avec une variabilité considérable. 

 

Le statut de reproduction et la nécessité de nourrir les jeunes dépendants semblent être les 

principaux facteurs du temps de manipulation et du comportement alimentaire chez les 

carnivores sociaux. Chez de nombreux carnivores sociaux, les individus reproducteurs 

fournissent de manière disproportionnée des jeunes dépendants, ce qui peut, à son tour, 

modifier les budgets temps6, 21, les schémas de déplacement9, 10, la cohésion avec les 

congénères25, 37, et les comportements de recherche de nourriture7, 20 des individus 

reproducteurs. Nous avons constaté que les loups reproducteurs avaient des temps de 

manipulation plus courts, une probabilité plus faible de revenir sur les animaux tués, et une 

plus grande probabilité de revenir sur les homesites après avoir tués, par rapport aux 

individus subordonnés. Ces différences d'alimentation indiquent que les individus 

reproducteurs et subordonnés ont des rôles de ravitaillement inégaux7, les individus 

reproducteurs étant principalement responsables du ravitaillement des jeunes dépendants20, 

38. Les louveteaux sont incapables de se déplacer avec les adultes pour tuer pendant les 

premiers mois de leur vie et restent au homesite18,39. Pendant les 4 à 5 premières semaines, 

les petits sont nourris exclusivement par la femelle reproductrice, qui reste en grande partie 

avec eux et est elle-même nourrie par le mâle reproducteur pendant cette période7, 39. Une 

fois les petits sevrés, les loups doivent soit transporter la nourriture jusqu'aux petits via la 

consommation et la régurgitation38, 40, soit transporter les restes de proies dans leur gueule38 

(Fig. 1), ce qui réduit le temps de manipulation nécessaire et augmente l'efficacité du 

ravitaillement. Les loups subordonnés, qui ont moins besoin d’approvisionner, reviennent 

plus fréquemment sur leurs proies pour se nourrir si nécessaire. Les habitudes alimentaires 

des subordonnés sont restées similaires tout au long de la saison d'élevage des petits, alors 

que les individus reproducteurs ont montré des changements spectaculaires, probablement 

dus au fait que les petits deviennent plus matures et plus mobiles au fur et à mesure que la 

saison d'élevage des petits progresse41, 42. A l'âge de 4-5 mois, les petits sont capables de se 

rendre sur les kills-sites  pour se nourrir directement43 et les homesites, bien que toujours 

utilisés, deviennent moins importants pour l'approvisionnement. Ainsi, la demande des 

individus reproducteurs de retourner sur les homesites après les kills diminue, et ils peuvent 

au contraire retourner se nourrir sur les kills sites plus fréquemment au fur et à mesure que 

la saison d'élevage des petits progresse, ce qui semble entraîner des temps de manipulation 

plus longs. 
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Comme prévu, le temps de manipulation des proies par les loups a augmenté au fur et à 

mesure que la biomasse annuelle des proies par loup diminuait et s'est accompagné d'une 

diminution correspondante de la probabilité que les loups retournent aux homesites après 

avoir tué des animaux. En d'autres termes, lorsque l'abondance annuelle de nourriture par 

loup a diminué, les loups sont restés plus longtemps sur les kills-sites et sont retournés moins 

souvent pour approvisionner les petits directement après le kill. Cette tendance est 

probablement due à la diminution du taux d'acquisition des proies et à l'augmentation de la 

faim chez les loups adultes22. Lorsque les adultes retournent à leur foyer, ils sont assaillis par 

les petits qui leur lèchent vigoureusement la bouche à la recherche de nourriture38, 41, ce qui 

déclenche une réaction de régurgitation presque involontaire chez les adultes44. Par 

conséquent, il y a probablement un coût énergétique inné à retourner sur les homesites 

directement après avoir tué, car les loups adultes peuvent perdre une grande partie de la 

nourriture qu'ils ont récemment acquise par-dessus38. Pour atténuer ce coût lorsque les proies 

sont moins abondantes, les loups adultes semblent réduire la fréquence à laquelle ils 

retournent sur les homesites directement après avoir tué et donnent la priorité à la satisfaction 

de leurs propres besoins énergétiques plutôt qu'à ceux de leurs petits. Cela ne signifie pas 

nécessairement que les schémas de fréquentation des homesites changent lorsque les proies 

sont moins abondantes - bien que cela puisse être le cas21,22. Au contraire, les loups adultes 

peuvent simplement retarder leur retour sur les homesites après les kills afin d'avoir plus de 

temps pour consommer et digérer les proies récemment acquises et s'assurer qu'elles ne sont 

pas perdues par régurgitation pour les petits. 

 

Nous pensons que l'approvisionnement différentiel des petits en fonction de l'abondance 

des proies est un mécanisme comportemental par lequel la taille du groupe s'ajuste aux 

ressources disponibles par le biais de changements dans la survie de la progéniture. 

L'abondance et la disponibilité des proies sont des facteurs majeurs de la survie des petits et 

du recrutement45-47, et, à leur tour, de la taille des meutes à des échelles localisées47-49. 

Cependant, la façon dont la taille de la meute s'adapte à l'abondance des proies n'est pas bien 

comprise. Notre travail indique que les loups ravitaillent moins les petits - probablement en 

diminuant la fréquence de ravitaillement et/ou en diminuant la quantité de nourriture livrée 

à chaque coup de ravitaillement - alors que le nombre de proies par loup diminue, 

probablement en raison d'une diminution de l'acquisition des proies, comme cela a été 

démontré et attendu sur la base de la réponse fonctionnelle des loups50-52. La diminution 

du ravitaillement augmenterait sans aucun doute la mortalité des petits due à la famine. Un 

tel mécanisme est probablement avantageux d'un point de vue évolutif car il permet à la taille 

du groupe de s'adapter rapidement aux ressources disponibles par le biais de changements 

dans la survie des petits, de sorte que la taille de la meute et de la population, qui est 

principalement déterminée par l'abondance des proies53, 54, reste à la capacité de charge ou 

proche de celle-ci. 

 

L'inanition est l'une des causes les plus courantes de la mort des petits, si ce n'est la plus 

courante46, 55, 56, ce qui contraste fortement avec les loups adultes pour lesquels l'inanition est 

une source de mortalité relativement mineure57-59. L'inanition des petits est un reflet du succès 

de la recherche de nourriture des adultes dont ils dépendent, ainsi que de la probabilité que 

les adultes reviennent pour approvisionner les petits22. Pendant les périodes de réduction de 

l'abondance des proies dans le nord du Minnesota, les louveteaux ont connu des taux de 

mortalité substantiellement plus élevés - principalement dus à la famine - que lorsque les 
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proies étaient plus abondantes, ce qui a entraîné des réductions substantielles de la taille de 

la meute45. Cependant, la mortalité due à la famine a été observée presque exclusivement 

chez les louveteaux pendant cette période (c'est-à-dire pas chez les adultes). Ainsi, notre 

travail, en combinaison avec les résultats précédents, indique que les loups adultes donnent 

la priorité à la satisfaction de leurs propres besoins énergétiques plutôt qu'à ceux de leurs 

petits pendant les périodes d'abondance réduite des proies. 

 

Notre analyse détaillée du comportement alimentaire des loups pendant l'été met en lumière 

les difficultés de l'étude et de la quantification de la prédation sur les petites proies, en 

particulier pour les prédateurs cryptiques qui ne peuvent pas être observés directement60, 61. 

Les chercheurs (y compris ceux de cette étude) s'appuient sur des grappes de positions GPS 

pour localiser les kills-sites des prédateurs cryptiques, mais cela peut être problématique pour 

identifier les kills de petites proies si les paramètres des grappes ne sont pas assez sensibles62-

64. Plus précisément, la probabilité de détecter les kills de petites proies avec des temps de 

manipulation correspondants courts sera plus faible si les paramètres des grappes sont trop 

grossiers65-67. Par exemple, si nos colliers GPS étaient programmés avec un intervalle de 

fixation de 1 ou 2 heures au lieu d'un intervalle de fixation de 20 minutes (comme c'est 

souvent le cas dans les études sur la prédation, p. ex. Oliveira et al.15), nous aurions manqué 

une grande proportion de petites proies tués, car près d'un tiers de tous les castors et la moitié 

de tous les faons tués avaient des temps de manipulation ≤ 2 h. De même, si nous avions 

défini les grappes GPS en fonction d'un seuil de temps minimum plus long passé sur un kill-

site (p. ex, 2 h), nous manquerions une grande partie des animaux tués même si le collier était 

programmé avec un intervalle de fixation élevé - un résultat similaire à celui de plusieurs 

autres études66, 68-70. Il est donc important de disposer à la fois d'intervalles de fixation élevés 

et de seuils temporels courts pour la définition des groupes afin d'étudier correctement la 

prédation sur les petites proies62. Les paramètres exacts des grappes nécessaires pour détecter 

les petites proies tuées par les prédateurs peuvent varier en fonction du comportement 

alimentaire de l'espèce prédatrice, étant donné que des résolutions de grappes plus grossières 

peuvent détecter de manière adéquate les petites proies tuées par des prédateurs solitaires 

tels que les félidés60. Néanmoins, notre travail montre clairement que le temps de 

manipulation des petites proies par les prédateurs dépend de plusieurs facteurs écologiques 

et que des paramètres de grappes plus grossiers fausseraient les résultats de manière évidente 

(par exemple, en fonction du statut de reproduction, du type/de la taille de la proie, de la 

période de l'année)13, 66, 71. Ce point est particulièrement important lorsqu'il s'agit d'estimer 

indirectement les kills et les taux de prédation des prédateurs à l'aide des données des grappes 

GPS, car des estimations précises de ces deux paramètres dépendront, en partie, de 

paramètres de grappes d'une résolution suffisante72, 73. 

 

L'étude de la façon dont les carnivores sociaux élèvent en coopération des jeunes dépendants 

dans des environnements dynamiques et changeants est un défi. Par conséquent, même pour 

les carnivores sociaux bien étudiés comme les loups, il y a relativement peu d'informations 

sur le comportement de prédation17,7 4-76, le ravitaillement des petits38, et la survie et la 

mortalité des petits46, 56 pendant la saison d'élevage. Cependant, les récentes avancées 

technologiques offrent une opportunité unique et nouvelle de comprendre le comportement 

des carnivores sociaux et la façon dont leur comportement est lié à une dynamique prédateur-

proie plus large77. En particulier, les colliers GPS réglés à des intervalles fixes pour suivre les 

mouvements des prédateurs constituent une méthode indirecte efficace pour étudier 
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l'écologie de la recherche de nourriture et le ravitaillement des jeunes dépendants17, 78. Les 

observations comportementales directes des carnivores sociaux pendant cette période sont 

tout aussi importantes, bien que beaucoup plus difficiles à obtenir. Cependant, l'observation 

du comportement des prédateurs sociaux cryptiques est de plus en plus facile grâce aux 

caméras vidéo à distance et aux caméras vidéo montées sur les colliers (sans parler des 

observations opportunistes capturées sur les téléphones79). La documentation et la 

description des observations comportementales sont essentielles car elles fournissent une 

lentille à travers laquelle les données indirectes et les modèles peuvent être interprétés77. 

Cependant, en utilisant des observations directes scrupuleusement enregistrées du 

comportement de ravitaillement des petits dans d'autres systèmes7, 38, 39, 41, nous pouvons 

interpréter les modèles dans les mouvements des loups et le comportement alimentaire pour 

déduire raisonnablement le comportement de ravitaillement à partir des données sur les 

mouvements et les kills-sites. Ainsi, les observations de l'histoire naturelle - qui sont souvent 

considérées comme triviales, pas nouvelles, et considérées avec dérision par certains 

écologistes80 - ont une valeur considérable pour comprendre le comportement des prédateurs 

sociaux cryptiques et pour interpréter les données collectées à l'aide de méthodes indirectes. 
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