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Résumé

Les exigences liées a I'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 étudi¢ comment les comportements
alimentaires et de ravitaillement d'un carnivore social, le loup gris (Canis lupus), sont liés et
faconnés par des facteurs extrinseques et intrinseéques, et si et comment ces modeles ont
changé tout au long de la saison d'élevage des petits (avril-aott). 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 apres 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 apres avoir capturé une proie, a
mesure que l'abondance des proies annuelles diminuait. Ces comportements indiquent que
les loups adultes donnent la priorité a leurs propres besoins énergétiques plutot qu'a ceux de
leurs petits, lorsque l'abondance des proies diminue. Nous suggérons que
l'approvisionnement différentiel de la progéniture en fonction de I'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

Etudier 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. Méme dans les environnements
ou les carnivores sociaux sont facilement observés, I'étude des liens entre les comportements
d'alimentation et de ravitaillement est difficile a réaliser étant donné les déplacements
importants de nombreux carnivores sociaux pour trouver des proies™'"'?; il est difficile pour
les chercheurs d'étre a deux endroits différents - les kills-sites et les sites d'élevage - en méme
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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 a 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 carnivores'™ ', déterminer les schémas de présence et de

visite des carcasses”, et identifier les mouvements récurrents vers et depuis les sites

>
d'élevage'®"". Cependant, les travaux précédents n'ont pas, 2 notre connaissance, examiné la
facon dont ces différents comportements sont liés et, plus important encore, comment les
facteurs intrinseques (par exemple, le statut social, l'dge des jeunes dépendants) et
extrinseques (par exemple, I'abondance des proies, le type ou la taille des proies) faconnent

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

Les loups gtis (Canis lupus) sont des carnivores sociaux a reproduction coopérative qui
vivent dans des groupes sociaux (meutes) généralement constitués d'un couple reproducteur
et de leur progéniture subordonnée” '*. Les femelles reproductrices donnent naissance a des
petits au printemps (avril-mai) et les petits sont gardés dans des tanieres pendant les 8
premicres semaines de leur vie avant d'étre déplacés vers des sites de rendez-vous (les tanieres
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 a élever les petits en les approvisionnant directement et en les
gardant et en s'occupant d'eux sur les homesite . Cependant, le temps que les loups
consacrent a l'approvisionnement, aux soins et a I'élevage des petits dépend généralement de
leur statut social’. Les individus reproducteurs contribuent généralement plus a I'élevage des
petits que les subordonnés, probablement parce que, contrairement a ces derniers, ils ont un
investissement reproductif direct dans leurs petits”*. Cependant, la volonté des subordonnés
de fournir tous les soins parentaux aux petits varie considérablement et les raisons de cette

9,21

variabilité ne sont pas bien comprises” . Certains ont émis l'hypothese que la volonté des

subordonnés de fournir des soins aux petits dépendait de I'abondance des proies, mais cette
hypothése n'a pas été vérifiée' ">

Pendant la saison d'élevage des petits, la cohésion des meutes est considérablement réduite
etles loups chassent et tuent souvent eux-mémes de petites proies (par exemple, les nouveau-
nés d'ongulés et les castors [Castor canadensis]) pendant cette période™ . Par exemple, dans le
nord du Minnesota, les loups équipés de collier étaient avec d'autres membres de la meute a-
équipés de collier <6% du temps pendant I'été*. 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;'>*). Comme le comportement des
loups pendant la majeure partie de la saison d'élevage des petits reflete généralement les choix
et les décisions des individus (et non du groupe social dans son ensemble)®, les loups sont
un excellent modele pour comprendre comment les comportements de recherche de
nourriture et d'approvisionnement des individus au sein des groupes de carnivores sociaux
sont a la fois liés et fagonnés par des facteurs intrinséques et extrinséques.

Nous étudions comment le comportement d'alimentation et de ravitaillement des loups gtis
dans le Greater Voyageurs Ecosystem (GVE), Minnesota, USA, est faconné par le statut
social et I'abondance des proies tout au long de la saison d'élevage des petits (avril-aout).
L'obsetrvation des loups dans les foréts 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 roles d'élevage individuels (reproducteur »s. subordonné) faconnent le
comportement d'alimentation d'un carnivore social cryptique, (2) comment la taille, le type
et I'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 a mesure que la progéniture devient

mature.
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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 ¢, d jusqu'a leur
homesite pour approvisionner leurs petits dans I'écosystéme Greater Voyageurs, Minnesota. Les loups sur chaque image
ont I'estomac distendu aprés 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 & partir de séquences de
caméras & distance

Nous avons évalué les preuves de trois hypothéses spécifiques. Notre premiere hypothese
était que les roles de ravitaillement différentiels, ainsi que la maturation des jeunes dépendants
au sein des groupes de carnivores sociaux, faconnent 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 dépendants™. Ainsi, nous
avons prédit que les loups reproducteurs présenteraient des temps de manipulation des
proies plus courts, qu'ils seraient moins enclins a retourner sur les kills-sites et qu'ils seraient
plus enclins a retourner directement sur les lieux d'habitation apres 'abattage que les loups
subalternes. De plus, nous avons prédit que le comportement alimentaire (c.-a-d. le temps de
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manipulation, le retour aux Kkills-sites et le retour aux sites de rendez-vous) des individus
reproducteurs changerait au fur et a 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 deuxiéme hypothese 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 antérieures™ !

, 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 troisiéme hypothese 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 I'hypothese que lorsque I'abondance des proies diminue,
les carnivores sociaux ravitaillent moins souvent les jeunes dépendants et donnent la priorité
a leurs propres besoins énergétiques plutdt qu'a ceux de leur progéniture®. Ainsi, nous avons
prédit que les loups retourneraient moins souvent aux sites de rendez-vous directement apres
les abattages lorsque 1'abondance des proies diminue, choisissant plutot de retourner plus
souvent a 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 I'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 écosysteme
boréal méridional situé dans la province de la forét mixte Laurentienne. Le paysage est
caractérisé par des foréts denses (feuillus, coniferes et mixtes) et d'abondants lacs, tourbieres
et zones humides entrecoupés d'affleurements et de crétes rocheuses résultant de l'activité
glaciaire. Le GVE abrite des populations denses de loups (densité moyenne de 58 loups/1000

*;%1 et de castors (>0,47-1,0 colonies/km?;>*) depuis plus de 30 ans. Les castors sont

km
des proies saisonnic¢res importantes pour les loups dans le GVE, les castors constituant
jusqu'a 42% des proies des loups d'avril a octobre (la saison sans glace) lorsque les castors
sont vulnérables a la prédation. Les densités de cerfs de Virginie (Odocoileus virginianns) dans
le GVE varient généralement entre 2-4 cerfs/ km? 2 et 4 cerfs/km? ®. Les cerfs sont la
principale proie annuelle des loups dans la région, les faons étant I'une des principales proies
des loups pendant 1'été”. Les faons naissent généralement a la fin du mois de mai et la
prédation sur les faons est maximale jusqu'au début ou a la mi-juillet, aprés quoi il y a un
déclin précipité de la prédation sur les faons de cerfs™ *. Pour plus d'informations sur le

GVE, voir Gable et al. ®.

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

De 2017 a 2022, nous avons capturé des loups a l'aide de pieges a pied rembourrés en
caoutchouc (pieges rembourrés EZ Grip #7 de Livestock Protection Company) et de cables
de retenue pour les équiper de colliers GPS (colliers Vertex Plus de Vectronic-Aerospace)
programmés pour prendre des positions toutes les 20 minutes™. Toutes les captures et
manipulations de loups ont été approuvées par D'Institutional Animal Care and Use
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Committees du National Park Service (MWR_VOYA_-WINDELS_WOLF) et de
'Université du Minnesota (1905-37051A). Pour plus de détails sur la capture et la
manipulation des loups, voir Gable et al. *.

Nous avons recherché des grappes de localisations GPS pour localiser les kills-sites pendant
la saison d'élevage des petits (avtil 2 aout). Nous avons considéré qu'un groupe était constitué
de 22 emplacements consécutifs 2 =220 min d'intervalle et dans un rayon de 200m I'un de
l'autre™ . Nous avons supposé que toute grappe située 2 moins de 500 m d'un site occupé
par un loup (tani¢re ou site de rendez-vous) était associée au site et n'était pas liée a des
événements de prédation'"?. Nous avons systématiquement recherché les zones autour des
emplacements des grappes pour identifier les animaux tués (pour plus de détails, voir Gable
et al. ™). Les groupes situés sur les kills-sites ont été recherchés dans les 5,3 jours, en
moyenne, apres le kill. Une fois les animaux tués trouvés, nous avons enregistré l'espece tuée
et estimé 'utilisation de la carcasse®.

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 premicre localisation de la grappe de kill (similaire
aux méthodes utilisées par Knopff et al. ¥'). 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 déplagait a >200m du kill et y revenait ensuite a = 200m =<
5 jours de la premicre 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 kill>. Dans les cas ou 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 castors®”. 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
'embuscade, n'est pas actuellement possible avec les données des colliers GPS (voir Gable

etal. ™®

. 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 a attendre les castors
en embuscade avant de les tuer. Nous avons enregistré si les loups retournaient sur les sites
de rendez-vous directement apres 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 aprés une mise a mort si les loups passaient d'un kill site a un sites de rendez-
vous actif sans s'arréter suffisamment longtemps pour former une grappe d'emplacements
GPS'™". Nous avons supposé que ce mouvement direct d'un kill site vers un sites de rendez-
vous - ou 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

ravi

comportement de ™™™ des loups”*****"%, 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;°% 7 %).

Par conséquent, le mouvement direct entre
les kills-sites et les sites de rendez-vous est une facon 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 a 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 ou nous avons étudié le comportement de prédation de = 2 loups en
méme temps’”. Nous avons considéré que les loups avaient tué une proie en coopération
lorsque les deux loups étaient présents pour la premiere fois sur un kill-site (<200m de la
mise 2 mort) en méme temps, d'apres les positions GPS.

Estimation de 1'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 a I'aide d'enquétes de comptage de crottes ou nous avons
compté le nombre de crottes de cerfs le long de transects a travers la GVE. Nous avons
utilisé la méme méthode et le méme protocole que ceux décrits en détail dans Gable et al.”.
Nous avons estimé la densité des castors a l'aide de relevés aériens a l'automne ou 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. . pour plus de détails sur la
méthode d'enquéte). Les castors entretiennent généralement 2 ou plusieurs huttes actives
dans leur étang principal ou dans des étangs secondaires adjacents a leur étang principal, mais
seulement 1 hutte posséde généralement une cache de nourriture™. 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 (VINP) 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 méme méthode et les mémes
valeurs de biomasse de crottes que celles décrites par Fuller et al. *°. 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 a peu pres 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 adulte™ Pour calculer les valeurs
de l'indice de biomasse a 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/km”.
Nous n'avons pas inclus l'orignal dans nos calculs de biomasse des proies car I'orignal est
présent a des densités trés faibles (<0,05 orignal/km? ;) dans une grande partie du GVE et
n'est pas une espece proie pour les loups dans le GVE sauf a des occasions extrémement

rares35,84,91‘

Pour calculer un indice de biomasse pour les castors a 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 ;) par la densité moyenne des huttes de castors au cours d'une année
donnée. On obtient ainsi le nombre moyen de castors par kilometre 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 km?) pour chaque année en multipliant le nombre moyen de castors/km? 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/km” 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 loup’ *’. Nous avons

utilisé les données annuelles sur la taille des meutes collectées dans le GVE de 2017 2 2022
81

Statistiques et reproductibilité

Taille de I'échantillon

Nous avons recherché 17 041 grappes de positions GPS de 32 loups de 16 meutes différentes
pendant les mois d'avril a aout de 2017 a 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 premicre saison a individu
reproducteur la deuxieme 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 a aout de 2017 a 2022. Parmi ces grappes recherchées, nous avons
identifi¢ 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 ¢té suivi pendant deux saisons, lorsqu'il est passé de loup subordonné au cours de la
premicre saison a individu reproducteur au cours de la deuxiéme 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 aout.

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

Le temps médian de manipulation des carcasses de faons de cerfs pendant I'élevage des petits
¢tait de 2,1 h et les temps de manipulation pour 20% (7 = 116) et 50 % (# = 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 I'élevage des petits était de 5,2 heures et les
temps de manipulation de 9% (7 = 29) et 28 % (» = 90) des carcasses de castors ¢taient <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 I'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 I'écosystétme 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 O et 2 heures et
celui des carcasses ayant été manipulées pendant plus de 2 heures

Comme le suggerent 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 (Brun = -0,58,
erreur standard [SE] = 0,08, 7= -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) (Bsuwordonne = 0,45, SE = 0,11, #= 3,98, p < 0,0001),
bien que les temps de manipulation estimés pour les loups reproducteurs et subordonnés
solent 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 a
mesure que la saison avancait (Fig. 3c). Nous n'avons trouvé aucune preuve de temps de
manipulation non linéaire par les loups subordonnés au cours de I'été (EDF = 1,00, F =251,
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 (§ = -1,01, SE = 0,43, # = -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).

Fawn — Breeding Fawn — Subordinate . Beaver — Breeding = Beaver — Subordinate

(a) Fawn kills

Ma'y1 Jur'1. 1 Jull. 1 Aué. 1 Ma'y1 Jur'\. 1 Jul'. 1 Au(:;. 1

(c) Breeding wolves (d) Subordinate wolves

Estimated handling time (hrs)

~~~~~
=Tl e S
_______
-~

Corai
-

Ma'y1 Jurzl. 1 JuI'. 1 Aué. 1 Pviay 1 Jl'm, 1 .J'ul. 1 A;Jg. 1

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 a ao0t) pour les loups gris reproducteurs et subordonnés dans I'écosystéme du
Grand Voyageur, Minnesota, USA. A, b montrent la différence de temps de manipulation des proies entre les loups
reproducteurs et subordonnés tandis que ¢, d montrent les mémes estimations de temps de manipulation en mettant
I'accent sur la comparaison des différences par type de proie. Les temps de manipulation ont été prédits & partir d'un
modéle additif hiérarchique généralisé, avec des temps de manipulation des faons de cerfs estimés entre le 26 mai et
le 31 aoit (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 aolt

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

La probabilité qu'un loup retourne sur un kill-site a augmenté au fur et a mesure que la
saison d'élevage progressait (Bjour owina = 0,29, 95% intervalle de confiance [IC] = 0,12, 0,45,
2 = 3,44, p = 0,00006), quel que soit le statut de reproduction. Cependant, ce modele 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 (Bsubordonnetjour ordina = -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 a augmenter au fur et a 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 a un kill que les loups
reproducteurs (Bsuordonne = 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
¢taient plus susceptibles de retourner a un kill de castor qu'a un kill de faons (Bran = -0,59,
95% CI = -0,88, -0,30, 7 = -4,03, p < 0,0001 ; Fig. 5¢). La biomasse des proies par loup n'a
pas eu d'influence sur la probabilité que les loups reviennent sur les animaux tués (3 = -0,62,
95% CI =-1,98, 0,73, 2 =-0,90, p = 0,37 ; Fig. 5b). Le terme d'interception aléatoire « ID du

loup » a eu une influence (owoap = 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 I'écosystéme 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 & différents
jours de la saison d'élevage des petits, sur la base d'un modéle 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
ou le kill a eu lieu. Nous avons déterminé que la probabilité que les loups retournent sur leur
homesite apres avoir été tués diminuait au fur et 2 mesure que la saison d'élevage des petits
avangait (3 = -0,35, 95% CI = -0,55, -0,15, = -3,40, p = 0,0007). Cependant, cette tendance
est largement due a la diminution de la probabilité que les loups reproducteurs, en particulier,
retournent sur les homesites au fur et 2 mesure que I'élevage des petits progresse ; nous avons
trouvé une interaction significative entre le statut de reproduction et le jour ordinal
(Bsubordonne+jour Ordinal = 0,40, 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 apres avoir
tué que les loups subordonnés (Bsuordone = -1,36, 95% CI = -1,94, -0,77, 3 = -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 (3 = 3,04, 95% CI = 0,96,
5,12, 3= 2,80, p = 0,0042 ; Fig. 5e). La probabilité que les loups reviennent sur les homesites
ne différe pas entre les castors et les faons tués (Brawm = 0,17, 95% CI = -0,18, 0,52, z = 0,97,
p = 0,33 ; Fig. 5f). Le terme d'interception aléatoire de « I'ID du loup » a été influent (owoian
= 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 aprés un kill dans I'Ecosystéme 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). ¢ représente la
probabilité relative estimée que les loups retournent aux kills-sites des castors ou des faons de cerfs & queue blanche.
Les panneaux d, e montrent la probabilité que les loups reproducteurs ou subordonnés retournent sur les homesites
directement aprés 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 aprés 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 I'écosysteme du Grand Voyageur. En effet, les
loups passent du statut de chasseurs coopératifs qui tuent de grandes proies ongulées (cerfs
de taille adulte) a celui de prédateurs largement solitaires qui chassent et tuent
principalement de petites proies (castors et faons de cerfs). Ainsi, I'étude du comportement
d'alimentation et de ravitaillement des loups individuels permet de comprendre comment les
conditions écologiques, en particulier I'élevage coopératif de jeunes dépendants, peuvent
faconner le comportement d'alimentation des carnivores sociaux. Nous démontrons, comme
nous l'avons supposé, que le comportement alimentaire des carnivores sociaux peut étre un
processus saisonnier dynamique qui dépend de facteurs extrinséques et intrinseques
changeants. En particulier, nous montrons que le comportement alimentaire et le
ravitaillement des jeunes dépendants différent nettement entre les individus reproducteurs
et les individus subordonnés, un schéma qui est probablement modulé par 1'abondance et la
disponibilité saisonni¢res 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 I'espece et de
la taille de la proie. Les individus reproducteurs et subordonnés ont passé beaucoup plus de
temps a manipuler les castors que les faons de cerfs (Fig. 3), probablement parce que les
castors (moyenne ~15,5 kg ;%) 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 a 8 premicres semaines de leur vie (fin mai-début juillet),
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alors qu'ils pésent généralement 3 a 10 kg™, 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 digestibilité”’, qui sont souvent dictées par le rapport entre la
taille corporelle de la proie et celle du prédateur™. Plus la taille de la proie augmente par
rapport a 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 ;*), était 150% plus long que le temps médian de manipulation
des faons. Nous nous attendions a ce que le temps de manipulation des faons augmente au
cours de la saison d'élevage des petits, a 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 a la fin de
I'été (14 faons tués en aout 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 étre 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 maniere disproportionnée des jeunes dépendants, ce qui peut, a son tour,

9, 10

modifier les budgets temps® *, les schémas de déplacement”™ ", la cohésion avec les

» 7 et les comportements de recherche de nourriture” * des individus

congéneres
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 apres avoir tués, par rapport aux
individus subordonnés. Ces différences d'alimentation indiquent que les individus
reproducteurs et subordonnés ont des roles de ravitaillement inégaux’, les individus
reproducteurs étant principalement responsables du ravitaillement des jeunes dépendants™
%*. Les louveteaux sont incapables de se déplacer avec les adultes pour tuer pendant les
premiers mois de leur vie et restent au homesite'®”. Pendant les 4 2 5 premiéres semaines,
les petits sont nourris exclusivement par la femelle reproductrice, qui reste en grande partie
avec eux et est elle-méme nourrie par le male reproducteur pendant cette période””. Une
fois les petits sevrés, les loups doivent soit transporter la nourriture jusqu'aux petits via la

%40 soit transporter les restes de proies dans leur gueule™

consommation et la régurgitation
(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 a mesure que la
saison d'élevage des petits progresse’™*. A I'age de 4-5 mois, les petits sont capables de se
rendre sur les kills-sites pour se nourrir directement® et les homesites, bien que toujours
utilisés, deviennent moins importants pour l'approvisionnement. Ainsi, la demande des
individus reproducteurs de retourner sur les homesites apres les kills diminue, et ils peuvent
au contraire retourner se nourrir sur les kills sites plus fréquemment au fur et 2 mesure que
la saison d'élevage des petits progresse, ce qui semble entrainer 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 a
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 apres
avoir tué des animaux. En d'autres termes, lorsque I'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 apreés le kill. Cette tendance est
probablement due a la diminution du taux d'acquisition des proies et a I'augmentation de la
faim chez les loups adultes™. Lorsque les adultes retournent a leur foyer, ils sont assaillis par

les petits qui leur lechent vigoureusement la bouche a la recherche de noutriture™ *

, ce qui
déclenche une réaction de régurgitation presque involontaire chez les adultes™. Par
conséquent, il y a probablement un cout énergétique inné a retourner sur les homesites
directement apres avoir tué, car les loups adultes peuvent perdre une grande partie de la
nourriture qu'ils ont récemment acquise par-dessus™. Pour atténuer ce cotit lorsque les proies
sont moins abondantes, les loups adultes semblent réduire la fréquence a laquelle ils
retournent sur les homesites directement apres avoir tué et donnent la priorité a la satisfaction
de leurs propres besoins énergétiques plutot qu'a 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 étre le cas***. Au contraire, les loups adultes
peuvent simplement retarder leur retour sur les homesites apres 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 1'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

45-47 47-49
, .

du recrutement et, a leur tour, de la taille des meutes a des échelles localisées
Cependant, la facon dont la taille de la meute s'adapte a I'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 noutriture livrée
a 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 loups™ . La diminution
du ravitaillement augmenterait sans aucun doute la mortalité des petits due a la famine. Un
tel mécanisme est probablement avantageux d'un point de vue évolutif car il permet a 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

53, 54

principalement déterminée par 1'abondance des proies™ ™, reste a 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

courante*® 3¢

, ce qui contraste fortement avec les loups adultes pour lesquels I'inanition est
une source de mortalité relativement mineure’ . L'inanition des petits est un reflet du succes
de la recherche de nourriture des adultes dont ils dépendent, ainsi que de la probabilité que
les adultes reviennent pour approvisionner les petits®. 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 a la famine - que lorsque les
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proies étaient plus abondantes, ce qui a entrainé des réductions substantielles de la taille de
la meute®. Cependant, la mortalité due 2 la famine a été observée presque exclusivement
chez les louveteaux pendant cette période (c'est-a-dire pas chez les adultes). Ainsi, notre
travail, en combinaison avec les résultats précédents, indique que les loups adultes donnent
la priorité a la satisfaction de leurs propres besoins énergétiques plutdt qu'a ceux de leurs
petits pendant les périodes d'abondance réduite des proies.

Notre analyse détaillée du comportement alimentaire des loups pendant I'été met en lumiere
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 étre observés directement™” .
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 étre problématique pour
identifier les kills de petites proies si les paramétres des grappes ne sont pas assez sensibles®
*. Plus précisément, la probabilité de détecter les kills de petites proies avec des temps de
manipulation correspondants courts sera plus faible si les parameétres des grappes sont trop
grossiers®®’. 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.”), nous aurions manqué
une grande proportion de petites proies tués, car pres d'un tiers de tous les castors et la moitié
de tous les faons tués avaient des temps de manipulation < 2 h. De méme, 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 méme si le collier était
programmé avec un intervalle de fixation élevé - un résultat similaire a celui de plusieurs
autres études” ™. Tl est donc important de disposer 2 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 proies™. Les paramétres exacts des grappes nécessaites pour détecter
les petites proies tuées par les prédateurs peuvent varier en fonction du comportement
alimentaire de l'espece prédatrice, étant donné que des résolutions de grappes plus grossicres
peuvent détecter de maniere adéquate les petites proies tuées par des prédateurs solitaires
tels que les félidés”. Néanmoins, notre travail montre clairement que le temps de
manipulation des petites proies par les prédateurs dépend de plusieurs facteurs écologiques
et que des parametres de grappes plus grossiers fausseraient les résultats de manicre évidente
(par exemple, en fonction du statut de reproduction, du type/de la taille de la proie, de la

13, 66, 71

période de l'année . Ce point est particulicrement important lorsqu'il s'agit d'estimer

indirectement les kills et les taux de prédation des prédateurs a I'aide des données des grappes

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

paramétres de grappes d'une résolution suffisante’ .

L'étude de la facon dont les carnivores sociaux élévent en coopération des jeunes dépendants
dans des environnements dynamiques et changeants est un défi. Par conséquent, méme pour

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

17,7 4-76
, le

sur le comportement de prédation ravitaillement des petits™, et la survie et la

46, 56

b

mortalité des petits pendant la saison d'élevage. Cependant, les récentes avancées
technologiques offrent une opportunité unique et nouvelle de comprendre le comportement
des carnivores sociaux etla fagon dont leur comportement est lié a une dynamique prédateur-
proie plus large”. En patticuliet, les colliers GPS réglés a des intervalles fixes pour suivre les

mouvements des prédateurs constituent une méthode indirecte efficace pour étudier
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I'écologie de la recherche de nourriture et le ravitaillement des jeunes dépendants'” ™. Les

observations comportementales directes des carnivores sociaux pendant cette période sont

tout aussi importantes, bien que beaucoup plus difficiles a obtenir. Cependant, I'observation

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

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

observations opportunistes capturées sur les téléphones™). Ta documentation et la

description des observations comportementales sont essentielles car elles fournissent une

lentille 2 travers laquelle les données indirectes et les modéles peuvent étre interprétés’”.

Cependant, en utilisant des observations directes scrupuleusement enregistrées du

comportement de ravitaillement des petits dans d'autres systemes

738 3% 4 nous pouvons

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

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

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

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

écologistes® - ont une valeur considérable pour comprendte le comportement des prédateurs

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

References

10,

12

13,

14,

15

16.

£l

37

38,

39,

40.

41

42

43

Ausband, D. E., Mitchell, M. 5., Stansbury, C. R, Stenglein, J. L. & Waits, L. P.
Harvest and group effects on pup survival in a cooperative breeder. Proc. R
Soc. B 284, 20170580 (2017).

Rotics, 8. & Clutton-Brodk, T. Group size increases inequality in cooperative
behaviour. Proc R Soc. B Biol. Sc. 288, 20202104 (2021).

Alting, B. F. et al. The characteristics and consequences of African wild dog
(Lycaon pictus) den site selection. Behav. Ecol Sociobiol. 75, 109 (2021).
Holekamp, K. E. & Smale, L. Provisioning and food sharing by lactating
spotted hyenas, Crocuta crocuta (Mammalia: Hyaenidae). Ethology 86,
191-202 (1990).

Nichals, H. . et al. Food availability shapes patterns of heping effort in a
cooperative mongoose, Amim. Behav. 83, 1377-1385 (2012).

Forssman, K. B, Marnewedk, C., O'Riain, M. |, Davies-Maostert, H. T. & Mills,
M. G. L. Pup provisioning in the cooperativdy breeding African wild

dog, Lycaon pictus, is driven by pack size, social status and age. Afr. [ Wildl.
Res. 48, 013005 (2018).

Mech, L. D. Alpha status, dominance, and division of labor in wolf packs. Can.
J. Zool. 77, 1196-1203 (1999).

Marneweck, D. G, Druce, D. ]. & Somers, M. J. Food, family and female age
affect reproduction and pup survival of African wild dogs. Behav. Ecol
Sociobiol. 73, 65 (2019).

Rio-Maior, H., Beja, P, Nakamura, M. & Alvares, F. Use of space and
homesite attendance by Iberian wolves during the breeding season. Marmm.
Bial. (2018) httpsy//doi.org(10.1016/)mambio 201 8.03.014.

Raoffler, G. H. & Gregovich, D. P. Wolf space use during denning season on
Prince of Wales Island, Alaska. Wildl Biol 2018, wih.00468 (2018).

Frame, P. F., Hik, D. 5, Cluff, H. D. & Paquet, P. C. Long foraging movement
of a denning tundra wolf. Arctic 57, 196-203 (2004).

Tambling, C. ]. et al. Estimating carnivoran diets using a combination of
carcss observations and sats from GPS clusters. . Zool 286, 102-109
(2011).

Merrill, E. et al. Building a mechanistic understanding of predation with GPS-
based movement data, Philos. Trans. R Soc. B Biol. Sci. 365, 2279-2288
(2010).

Tallian, A. et al. Of wolves and bears: Seasonal drivers of interference and
exploitation competition between apex predators. Ecol. Momogr. 92, e1498
(2022).

Oliveira, T. et al. Predicting kil sites of an apex predator from ces data in
different multiprey systems. Ecol. Appl. 33, 2778 (2023).

Krofel, M., Slkrbindek, T. & Kos, L. Use of GPS location clusters analysis to
study predation, feeding, and maternal behavior of the Furasian lynoe. Ecol
Res. 28, 103-116 (2013).

Jeschke, |. M., Kopp, M. & Tollnan, R. Predator functional responses:
discriminating between handling and digesting prey. Ecol. Momogr. 72, 95-112
(2002).

Barber-Meyer, 5 & Mech, L. D Gray wolf (Canis lnpus) dyad monthly
association rates by demographic group. Can. Wildl Biol. Manag. 4, 163-168
(2015).

Medh, L. D., Wolf, P. C. & Packard, | M. Regurgitative food transfer among
wild wolves, Cam. J. Zool 77, 1192-1195 (1999).

Packard, J. M., Mech, L. D. & Ream, R. R. Weaning in an arctic walf pack:
behavioral mechanisms. Can. J. Zool 70, 1269-1275 (1992).

Homkes, A. T, Gable, T. D, Windds, & K. & Bump, . K. Berry important?
Wolf provisions pups with berries in Northern Minnesota, Wildl Soc. Bull. 44,
221223 (2020).

Gray, D. R. The use of muskox kill sites as temporary rendexvous sites by
arctic wolves with pups in early winter. Arctic 46, 324-330 (1993 ).

Mech, L. D. Newly documented behavior of free-ranging arctic wolf pups.
Arctic 75, 272-276 (2022).

MacNulty, D. R, Stahler, D. R, Coulson, T. & Smith, 0. W. Essential biclogy
of the walf foundations and advances. in Yellowstone wolves science and
discovery in the world's first national park 31-41 (University of Chicago Press,

15

17. Ylitalo, A. K., Heikkinen, J. & Kojola, L. Analysis of central place foraging
behaviour of wolves using hidden Markov models. Ethology 127, 145-157
(2020).

. Ausband, D. E. et al. Dog days of summer: influences on decision of walves to
move pups. [. Mammal. 97, 1282-1287 (2016).

. Potvin, M. I, Peterson, B. Q. & Vucetich, J. A. Wolf homesite attendance

patterns. Can. [ Zool. 82, 1512-1518 (2004).

Mech, L. D. Leadership in wolf, Canis lupus, packs. Can. Field-Nat. 114,

259-263 (2000).

Ruprecht, J. 5., Ausband, D. E, Mitchell, M. S, Garton, E. O. & Zager, P.

Homesite attendance based on sex, breeding status, and number of helpers in

gray wolf packs. [ Mammal 93, 1001-1005 (2012).

Harrington, F. H., Mech, L. D. & Fritts, . H. Pack size and wolf pup survival:

their relationship under varying emological conditions. Behav. Ecol Sociobiol.

13, 19-26 (1983).

Metz, M. C., Vucdich, J. A, Smith, D. W, Stahler, D. B. & Peterson, R Q.

Effect of sociality and season on gray wolf (Canis lupus) foraging behavior:

implications for estimating summer kill rate. PLoS ONE 6, ¢17332-10

(2011).

Benson, | F. & Patterson, B. R Spatial overlap, proximity, and habitat use of

individual wolves within the same packs. Wildl. Soc Bull 39, 31-40 (2015).

Nordli, K. et al. Spatial and temporal cohesion of parents and offspring in a

social large carnivore, Amim. Behav. 197, 155-167 (2023},

Demma, D |, Barber-Meyer, 5. M. & Mech, L. D. Testing global positioning

system telemetry to study wolf predation on deer fawns. | Wildl Manag 71,

2767-2775 (2007).

Demma, D. | & Mech, L. D. Wolf use of summer territory in northeastern

Minnesota. | Wildl. Manag 73, 380-384 (2009).

Bump, ]. et al. Predator personalities alter ecosystem services. Front. Ecol.

Environ. 20, 275-277 (2022).

Nilssan, F. A. Foraging among cannibals and Keptoparasites: effects of prey

size on pike behavior. Behaw Ecol. 10, 557-566 (1999).

Petchey, O. L, Beckerman, A. P, Riede, J. O. & Warren, P. H. Size, foraging,

and food web structure. Proc. Natl Acad. Sci USA 105, 4191-4196

(2008).

Ebroch, L. M., Lendrum, P. E, Allen, M. L. & Wittmer, H. U. Nowhere to

hide: pumas, black bears, and competition refuges. Behav. Ecol. 26, 247-254

(2015).

Gable, T. D, & Windels, 5. K. Kill rates and predation rates of walves on

beavers. . Wildl, Manag 82, 466-472 (2018).

Rawson, R. E, DelGiudice, G. D., Dziuk, H. E & Mech, L. D. Energy

metabolism and hematology of white-tailed deer fawns, [ Wildl, Dis. 28,

91-94 (1992},

Carstensen, M., DelGiudice, G. D., Sampson, B. A & Kuchn, D. W. Survival,

birth characteristics, and cause-specific mortality of white-tailed deer

neonates. [, Wildl Manag. 73, 175-183 (2009).

Gable, T. D, Windels, 8. K. & Bruggink, J. G. The problems with pooling

poop: confronting sampling method biases in wolf (Canis lopus) diet studies.

Can. J. Zool. 95, 843-851 (2017).

20.

2L
22

23

24
25

26,

27
28
29,

30
3L

32

33
34

35

64, Petroelje, T. K. et al. Conservation detection dogs increase efficacy for prey
detection at carnivore GFS cluster sites during summer. Wildl, Soc. Bull.
wsh. 1203, httpsy//doi.org/10.1002/wsh. 1203 (2021},

Sand, H. et al. Summer kill rates and predation pattern in a wolf-moose
system: can we rely on winter estimates? Oecologia 156, 53-64 (2008).
Elbroch, L. M., Lowrey, B. & Wittmer, H. U. The importance of fieldwork over
prodictive modeling in quantifying predation events of @rmivores marked
with GPS technology. | Mammal 99, 223-232 (2018).

Petroelje, T. R., Belant, J. L., Beyer, D. E. & Svoboda, M. J. Identification of
arnivore kill sites is improved by verified accderometer data Amim.
Biotelemetry 8, 18 (2020).

Kindschuh, 5. K., Cain, J. W. IIL, Daniel, D. & Peyton, M. A. Efficacy of GFS
duster analysis for predicting carnivory sites of a wide-ranging omnivore: the
American black bear. Ecosphere 7, ¢01513 (2016).

. Planella, A. e al. Influence of different GPS schedules on the detection rate of
wolf feeding sites in human-dominated landscapes. Eur. J. Wildl. Res. 62,
471-478 (2016).

Irvine, C. C., Cherry, 5. G. & Patterson, B. R. Discriminating grey wolf kil sites
using GFS dusters. J. Wildl Manag. 86, hitps//doi.org/10.1002 /jwmg.2 2163
(20232).

65,

G,

67,

B8,

7.



47.

48,

49,

50.

5L

52

53,

54,

55,

56,

57.

58.

59.

B0,

6L

6l

[EN

Borg, B L. & Schirokaner, D. W. The role of weather and long-term prey
dynamics as drivers of wdlf population dynamic in a multi-prey system.
Front. Ecol. Evol. 10, 791161 (2022).

Mech, L. D. Annual arctic wolf pack size related to arctic hare numbers. A rctic
60, 309-311 (2007).

Sells, 5. M. et al. Competition, prey, and mortalities influence gray wolf group
size. | Wildl. Manag. 86, €22193 (2022).

Holling, C. 5. The components of predation as revealed by a study of small-
mammal predation of the European pine sawfly. Can. Entomol. 91, 293-320
(1959).

Vucetich, |, A, Peterson, R. Q. & Schaefer, C. L. The efect of prey and
predator densities on wolf predation. Ecology 83, 3003-3013 (2002).

Metz, M. C., Smith, D. W\, Stahler, D. R, MacNulty, D. K. & Hebblewhite, M.
Woalf predation on elk in a multi-prey environment. in Yellowstone wolves
science and discovery in the world’s first national park (eds. Smith, D. W,
Stahler, D. B. & MacMulty, D. R} 169-183 (University of Chicago Press,
Mlinois, USA, 2020).

McRoberts, R. E. & Mech, L. D. Wolf population regulation revisited-again. J.
Wildl. Manag. 78, 963-967 (2014).

Mech, L. D. & Barber-Meyer, 8. Yellowstone wolf (Canis lupus) density
predicted by dk (Cervus elaphus) biomass. Car. [ Zool. 93, 499-502 (2015).
Mech, L. D. & Goyal, § M. Canine parvoviras efect on wolf population
change and pup survival. [ Wildl. D¥s 29, 330-333 (1993).

Fuller, T. K, Mech, L. D. & Cochrane, J. F. Wolf population dynamics. in
Wolwes: behavior, ecology, and conservation (eds. Mech, L. D. & Boitani, L.}
161-191 (University of Chicago Press, llinois, USA, 2003).

Murray, D. L. et al. Death from anthropogenic causes is partially compensatory
in recovering wolf populations, Biol. Conserv. 143, 2514-2524 (2010).
Serrouya, R, McLellan, B. N, van Oort, H., Mowat, G. & Boutin, 5.
Experimental moose reduction lowers wolf density and stops decline of
endangered caribou. Peer] 5, e3736-29 (2017).

Barber-Meyer, 5. M., Wheeldon, T. |. & Mech, L. D. The importance of
wilderness to wolf (Canis lupus) survival and cause-spedfic mortality over 50
years. Biol. Conserv. 258, 109145 (2021).

Vogt, K. et al. Suitability of GPS telemetry for studying the predation of
Eurasian lynx on small- and medium-sized prey animals in the Northwestern
Swriss Alps. Eur. [ Wildl Res. 64, 73 (2018).

Studd, E K. et al. The Purr-fect Catch: using accelerometers and andio
recorders to document kill rates and hunting behaviour of a small prey
specialist. Methods Ecol. Evel. 12, 1277-1287 (2021).

Palacios, V. & Mech, L. D. Problems with studying wolf predation on small
prey in summer via global positioning system collars. Eur. |, Wildl. Res. 57,
149-156 (2010).

Gable, T. D, Windels, S. K., Bruggink, |. G. & Homkes, A T. Where and how

wolves (Canis lupus) kill beavers (Castor canadensis). PLoS ONE 11, e0165537
&

Gable et al. 2023

16

75

Th

77

T8

79,

0.

8L

82

83

84

85

6.

87

88,

84

90,

9L

92,

93

94

95,

Metz, M. C., Smith, D. W., Vucetich, ]. A, Stahler, D. R & Peterson, R Q.
Seasonal pattans of predation for gray wolves in the multi-prey system of
Yellowstone National Park. | Anim. Ecol. 81, 553-563 (2012).

Gable, T. D, Windds, S. K, Romanska, M. C. & Rosell, F. The forgotten prey
of an iconic predator: a review of interactions between grey wolves Canis
lupus and beavers Castor spp. Mammal. Rev. 48, 123-138 (2018).

Smith, J. E. & Pinter-Wollman, N. Observing the unwatchable: Integrating
automated sensing, naturalistic observations and animal social nedwork
analysis in the age of big data. . Anim. Ecol. 90, 62-75 (2021).

Gable, T. D, Hombkes, A T., Johnson-Bice, §. M., Windds, S. K. & Bump, . K.
‘Wolves choose ambushing locations to counter and apitalize on the sensory
abilities of their prey. Behav. Ecol. 32, 339-348 (2021).

Gable, T. D., Stanger, T., Windels, 5 K. & Bump, J. K. Do wdlves ambush
beavers? Video evidence for higher-order hunting strategies. Ecosphere 9,
02159 (2018).

Pringle, . M. Walves, otters, ungulates, and a promising path for ecology.
Proc. Natl Acad. Sci. USA 120, ¢2221817120 (2023).

Gable, T, Homkes, A. & Bump, ]. 2021-2022 Greater Voyageurs Ecosystem
walf pack and population size report. Univ. Mirn. Digit. Conserv. 1-35
(2022).

Johnston, C. A. & Windels, 5. K. Using beaver works to estimate colony
activity in boreal landscapes. [ Wildl. Manag 79, 1072-1080 (2015).

Gable, T. D, Windels, S. K. & Olson, B. T. Estimates of white-tailed deer
density in Voyageurs National Park: 1989-2016. Natural Resource Report
NPS/VOYA/NRR—2017 /1427, National Park Service, Fort Callins, Colorado.
Nat. Resour. Rep. NPSVOYANRR Natl Park Serv. Fort Collins Colo. 1-40
(2017).

Gable, T. ., Windels, 5. K Bruggink |. G. & Barber-Meyer, 5. M. Weelly
summer dict of gray wolves (Canis lopus) in northeastern Minnesota, Am.
Midl Nat. 179, 15-27 (2018).

Gable, T. D, Johnson-Bice, 5. M., Homkes, A. T., Windds, §. K. & Bump, |. K.
Outsized effect cfprtdxi.on. ‘Wolves alter wetland creation and recolonization
by ki coosystem engineers. Sci Adv. 6, eabc5439 (2020).

Gable, T. D, Windels, S K. & Homkes, A. T. Do wolves hunt freshwater fish
in spring as a food source? Mamm Biol. 91, 30-33 (2018).

Enopff, K H., Knopff, A. A, Kortello, A. & Boyce, M. 8. Cougar kill rate and
prey composition in a multiprey system. J. Wildl. Manag. 74, 1435-1447
(2010).

Medh, L. D. A gray walf (Canis lupus) delivers live prey to a pup. Can. Field-
Nat. 128, 189-190 (2014).

Rosell, F. & Campbell-Palmer, R. Beavers: ecology, behaviour, conservation,
and management. (Oxford University Press, 2022).

Windels, 5. K & Olson, B. T. Voypageurs National Park moose tion
survey report 2019, Natural Resource Report NPS/VOY A/'NRR—2019/1885.
MWational Park Service, Fort Collins, Colorado. (2019).

Gogan, P. |. P. et al. Gray wolves in and adjacent to Voyageurs National Park,
Minnesota: research and synthesis, 1987-1991. Technical Report NPS/MWR/
NHRTR/2004-01 (National Park Service, Omaha, Nebraska, 2004).

Vucetich, J. A, Hebblewhite, M., Smith, D. W. & Peterson, R. O. Predicting
prey population dynamics from kill rate, predation rate and predator-prey
ratios in three wolf-ungulate systems. [ Anim. Ecol. 80, 1236-1245

(2011).

Wood, 5. M. Fast stable restricted maximum likelihood and marginal
likelihood estimation of semiparametric generalized linear models. [ R Stat.
Soc. Ser. B Stat. Methodol. 73, 3-36 (2011),

Pedersen, E. |, Miller, D. L., Simpson, G. L. & Ross, N. Hierarchical
generalized additive models in ecology: an introduction with mgev. Peer] 7,
e6876 (2019).

Bates, D, Michler, M., Bolker, B. & Walker, §. Fitting linear mixed-effects
models using Imed. . Stat. Softw. 67, 1-48 (2015).

Traduction Deepl & RP —10/11/2023



	Matériel et méthode
	Résultats
	Discussion

