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Facteurs affectant le taux de rencontre du loup gris 

(Canis lupus) avec le cerf wapiti (Cervus elaphus) dans 

le parc national de Yellowstone 
 

 
 
 

Résumé 
Bien que le taux de rencontre soit un élément clé du taux de prédation, peu d'études sur la 
prédation des grands carnivores ont quantifié le taux de rencontre avec les proies, les 
facteurs qui l'influencent et la relation entre le taux de rencontre et le taux de prédation. La 
motivation première de l'étude était de déterminer la relation entre la densité des proies et le 
taux de rencontre afin de comprendre le mécanisme à l'origine de la réponse fonctionnelle. 
Le déclin de la population de cerf wapiti (Cervus elaphus Linnaeus, 1758) et les conditions 
météorologiques variables dans le nord du parc national de Yellowstone (YNP) ont permis 
d'examiner l'influence de ces facteurs sur les taux de rencontre des loups (Canis lupus 
Linnaeus, 1758) avec les wapitis. Nous avons étudié comment les facteurs associés au taux 
de prédation des loups et au taux de rencontre dans d'autres systèmes (saison, densité des 
wapitis, densité des groupes de wapitis, taille moyenne des groupes de wapitis, épaisseur de 
la neige, taille des meutes de loups et taille du territoire) influençaient le taux de rencontre 
des loups avec les élans dans le YNP. La densité de wapitis était le seul facteur 
significativement corrélé avec le taux de rencontre des loups, et nous avons trouvé une 
relation non linéaire dépendant de la densité, ce qui pourrait être un mécanisme de réponse 
fonctionnelle dans ce système. Le taux de rencontre était corrélé avec le nombre de wapitis 
tués au début de l'hiver, mais pas à la fin de l'hiver. Les faibles effets de la profondeur de la 
neige et de la taille du groupe de wapitis sur le taux de rencontre suggèrent que ces facteurs 
influencent le taux de prédation et le succès de la chasse, car le taux de prédation est le produit 
du succès de la chasse et du taux de rencontre.  

INTRODUCTION 
La quantification des interactions prédateur-proie est essentielle pour déterminer l'effet de la 

prédation sur les populations de proies. Pour les interactions impliquant de grands 

carnivores, la relation entre la densité des proies et le nombre de proies tuées par unité de 

temps (taux de prédation) est particulièrement importante. Cette relation, connue sous le 

nom de réponse fonctionnelle, peut être décomposée en taux de recherche et en temps de 

traitement (Holling 1959). Une hypothèse centrale des modèles décrivant la réponse 

fonctionnelle est que le nombre de proies rencontrées est lié à la densité des proies ; 

cependant, cette hypothèse n'a guère été vérifiée (Lotka 1925 ; Nicholson 1933 ; Pyke et al. 

1977 ; Stephens et Krebs 1986). 

 

Holling (1959) a défini trois types de réponses fonctionnelles : Le type I est celui dans lequel 

le nombre de proies tuées par prédateur est directement proportionnel à la densité des proies 

jusqu'à ce qu'il atteigne brusquement un taux maximum ; dans le type II, le nombre de proies 
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tuées par prédateur augmente rapidement avec la densité des proies puis augmente plus 

lentement jusqu'à ce qu'il atteigne un seuil (limité par le temps nécessaire au traitement des 

proies), et le type III est celui dans lequel le nombre de proies tuées par prédateur augmente 

d'abord avec la densité des proies puis diminue (courbe sigmoïdale). La plupart des études 

sur les systèmes loups-proies rapportent une réponse de type II, qui suppose que le taux de 

rencontre limite le taux de mise à mort à de faibles densités de proies, mais qu'à de fortes 

densités de proies, le taux de mise à mort est limité par le temps de manipulation nécessaire 

aux loups pour consommer et digérer leurs proies, ce qui conduit à un taux de mise à mort 

relativement constant (Holling 1959 ; Dale et al. 1994 ; Messier 1994 ; Hayes et al. 2000 ; 

Messier et Joly 2000). Cependant, les taux de prédation des loups (Canis lupus Linnaeus, 1758) 

sont également affectés par la taille de la meute (Thurber et Peterson 1993), la sévérité de 

l'hiver (Mech et al. 2001) et la saison (Smith et al. 2004 ; Metz et al. 2012), ce qui rend la 

relation entre la densité des proies et le taux de prédation difficile à démêler (Mech et al. 

2001 ; Smith et al. 2004 ; Vucetich et al. 2011 ; Metz et al. 2012). 

 

Bien que la relation entre le taux de prédation et la densité des proies soit très variable, avec 

de nombreux autres facteurs influençant le taux de prédation (Mech et al. 2001 ; Smith et al. 

2004 ; Metz et al. 2012), nous nous attendons à ce que les taux de rencontre et de prédation 

varient avec la densité des proies (Holling 1959 ; Dale et al. 1994 ; Messier 1994 ; Hayes et 

al. 2000 ; Messier et Joly 2000). Le manque d'études observant les taux de rencontre dans les 

systèmes de grands carnivores justifie un examen plus approfondi de ce mécanisme reliant la 

densité des proies au taux de mise à mort (Holling 1959). 

 

Ici, nous quantifions les interactions prédateur-proie et évaluons les facteurs affectant les 

taux de rencontre loup-wapitis dans la Northern Range (NR) du Yellowstone National Park 

(YNP) afin de déterminer si le taux de rencontre est un mécanisme important reliant la 

densité des proies et le taux de prédation. Nous évaluons l'effet de la densité des proies, de 

la taille des meutes de loups et de la sévérité de l'hiver (facteurs connus pour affecter le taux 

de prédation des loups) ainsi que la taille du territoire des meutes de loups et la taille du 

groupe de wapitis (Cervus elaphus Linaeus, 1758) (facteurs connus pour affecter le taux de 

rencontre) sur les taux de rencontre. 

 

Bien que la quantification du taux de rencontre et la compréhension des facteurs qui 

l'affectent soient importantes pour comprendre les interactions prédateur-proie, le 

comportement prédateur et le risque de prédation, il sera difficile de quantifier les taux de 

rencontre dans d'autres systèmes. Nous tirons parti d'un ensemble de données à long terme 

(9 ans) dans le YNP pour déterminer si le taux de rencontre est corrélé avec le taux de 

prédation et comment cette relation peut être liée à la réponse fonctionnelle sous-jacente 

dans le système loup-proie de Yellowstone. En outre, la quantification de l'importance 

relative de ces différents facteurs pourrait aider à comprendre comment le taux de prédation 

évoluera dans des conditions environnementales changeantes. 

 

Objectifs de l'étude 

Nos objectifs sont (1) de déterminer comment les taux de rencontre entre les loups et les 

meutes de wapitis sont affectés par la saison, la densité des wapitis, la densité des groupes de 

wapitis, la taille moyenne des groupes de wapitis, l'épaisseur de la neige, la taille des meutes 

de loups et la taille du territoire, et (2) de comprendre comment les taux de rencontre 
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affectent le taux de prédation des loups et dans quelle mesure le taux de rencontre peut être 

un mécanisme qui conduit à la réponse fonctionnelle des loups. 

 

Après avoir étudié la littérature et comparé la NR du YNP à d'autres systèmes, nous avons 

développé plusieurs modèles a priori pour évaluer les effets de la saison, de la densité des 

wapitis, de la densité des groupes de wapitis, de la taille moyenne des groupes de wapitis, de 

l'épaisseur de la neige, de la taille des meutes de loups et de la taille du territoire sur le taux 

de rencontre. Nous nous attendions à ce que les taux de rencontre soient plus élevés lorsque 

le manteau neigeux est plus important, ce qui limite les mouvements et la distribution des 

wapitis (Sweeney et Sweeney 1984 ; Coughenour et Singer 1996 ; Eriksen et al. 2009) et à la 

fin de l'hiver, lorsque les wapitis sont en mauvaise condition nutritionnelle (DelGiudice et al. 

1991 ; Cook et al. 2004). Nous avons émis l'hypothèse que la densité des wapitis, la densité 

des groupes de wapitis et la taille moyenne des groupes auraient un effet positif sur les taux 

de rencontre parce qu'il est plus facile pour les loups de localiser les grands groupes de wapitis 

qui se regroupent dans des endroits prévisibles (Huggard 1993 ; Hebblewhite et Pletscher 

2002), mais que la relation entre la densité des wapitis et le taux de rencontre peut être non 

linéaire en raison du temps nécessaire pour rechercher et attaquer les wapitis (Holling 1959). 

Nous avons émis l'hypothèse qu'une augmentation de la taille des meutes de loups 

conduirait à un plus grand rayon de recherche (Hassell et Varley 1969 ; Cosner et al. 1999) 

et à une motivation accrue pour rencontrer des proies en raison de l'acquisition de biomasse 

par individu qui est plus faible dans les grandes meutes (Thurber et Peterson 1993 ; Kuzyk 

et al. 2005), et par conséquent les grandes meutes auraient des taux de rencontre plus élevés. 

Alors que la taille du territoire est souvent corrélée à la densité des proies (Schmidt et al. 

2007 ; Kittle et al. 2015), les conflits à l'intérieur des meutes sont fréquents dans la zone 

d'étude et influencent la taille du territoire et la dynamique de la population de loups 

(Cubaynes et al. 2014 ; Cassidy et al. 2015). Globalement, nous nous attendions à ce que le 

taux de rencontre ait un effet positif sur le taux de prédation. 

AIRE D’ETUDE 
Le troupeau de wapitis de NR est le plus important du parc, et son aire d'hivernage, la NR, 

s'étend à l'ouest de la vallée de Lamar jusqu'à 6 Mile Creek, au nord-est du mont Dome 

(superficie totale = 1 526 km2) (Houston 1982 ; Lemke et al. 1998 ; Cook et al. 2004). De 

1995 à 2013, le comptage hivernal à l'intérieur du parc a diminué de 17 740 à 1 585 wapitis 

(Tallian et al. 2017). La zone d'étude comprend la partie de la RN située à l'intérieur du YNP, 

dans le Wyoming (Fig. 1). Les altitudes varient de 1 500 à 2 400 m, les altitudes inférieures et 

supérieures étant caractérisées par de larges vallées fluviales et des pentes ouvertes, des 

sommets montagneux, des vallées et des plateaux, respectivement. Les communautés 

végétales se composent de forêts de conifères en altitude (pin tordu [Pinus contorta Douglass 

ex Loudon], épicéa d'Engelmann [Picea engelmannii Parry ex Engelm], douglas [Pseudo tsuga 

menziesii (Mirb.) Franco], et sapin blanc [Picea engelmannii Parry ex Engelm]), et le pin à écorce 

blanche [Pinus albicaulis Engelm.]) et les prairies et l'armoise (Artemisia tridentate ssp. Vaseyana 

(Rydb.) Beetle) à des altitudes plus basses (Despain 1990). Les hivers sont longs et froids, et 

les chutes de neige totales sont inférieures à 500 cm et varient en fonction de l'altitude et de 

la localisation (Farnes 1975). 
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Fig. 1. Le parc national de Yellowstone, l'aire d'hivernage du troupeau d'élans du nord de Yellowstone (Cervus 

elaphus) ou Northern Range, et la zone d'étude 

 

La NR est habitée par un ensemble diversifié d'ongulés, dont le cerf wapiti, l'orignal (Alces 

americanus (Clinton, 1822)), le bison (Bison bison (Linnaeus, 1758)), le cerf mulet (Odocoileus 

hemionus (Rafinesque, 1817)), le cerf de Virginie (Odocoileus virginanus (Zimmermann, 1780)) et 

le pronghorn (Antilocapra americana (Ord, 1815)) dont les loups, les grizzlis (Ursus arctos 

Linnaeus, 1758), les couguars (Puma concolor Linnaeus, 1771), les coyotes (Canis latrans Say, 

1823) et les ours noirs (Ursus americanus Pallas, 1780) sont les principales proies des loups. La 

proie principale des loups est le wapiti, qui représente plus de 89% des animaux tués au 

printemps, 85% en été et 96% en hiver (Metz et al. 2012). 

METHODE 
Collecte de données 

Yellowstone maintient des colliers émetteurs à très haute fréquence (VHF) et à système de 

positionnement global (GPS) sur environ 20% de sa population de loups. Ces loups ont été 

capturés par avion, en suivant les protocoles de capture et de manipulation recommandés 

par l'American Society of Mammalogists (Sikes et al. 2016) et approuvés par un comité de 

manipulation des animaux du Service des parcs nationaux. Depuis 1996, les équipes aériennes 

et terrestres de Yellowstone surveillent chaque année les mouvements de deux à trois meutes 

de loups quotidiennement sur la NR du 15 novembre au 14 décembre et du 1er mars au 30 

mars par radiotélémétrie aérienne et terrestre. Les équipes au sol ont surveillé les meutes du 

lever au coucher du soleil pour collecter des données sur le comportement des loups lors de 

leurs déplacements, sur l'interaction entre les loups et leurs proies et sur le taux de prédation 

(voir Smith et Bangs 2009). Cela a donné lieu à 46 périodes d'étude de meutes (c.-à-d. meute 

A observée au début de l'hiver d'une année = 1 période d'étude de meute) au cours de 9 

hivers (2004-2012). 
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Des équipes de biologistes formés ont observé les interactions entre les loups et les proies à 

une distance de 200 à 6 000 m à l'aide de lunettes de visée et ont enregistré vocalement les 

données qui ont ensuite été transcrites sur des formulaires. À partir de ces comptes rendus 

de comportement et d'interactions, nous avons utilisé le nombre total de rencontres 

loups/wapitis pour chaque meute, ainsi que des résumés quotidiens de l'activité des loups et 

des cartes du mouvement des loups. La majorité de l'activité de chasse des loups a lieu le 

matin (à l'aube) et le soir (au crépuscule), pendant lesquels les équipes ont fait des 

observations (Kohl et al. 2017). 

 

Nous avons estimé le taux de prédation des meutes (nombre de proies tuées/meute/jour) 

par une méthode d'indexation qui caractérise le nombre de wapitis tués/meute/jour 

d'indexation, qui représente le nombre de jours où les loups ont été localisés visuellement 

par l'équipe au sol ou localisés par radio ou visuellement par l'équipe aérienne. En utilisant 

ces valeurs d'indice de wapitis tués par meute et par jour, nous avons estimé le nombre total 

de wapitis tués attendus au cours de l'étude pour tenir compte des différences dans le nombre 

de jours d'observation réussie entre les meutes. 

 

Nous avons défini une rencontre loup-wapiti comme l'observation d'une meute de loups 

interagissant avec des wapitis dans l'un des états de recherche de nourriture suivants 

(MacNulty et al. 2007) : (1) approche (fixation et déplacement vers la proie), (2) observation 

(fixation sur la proie sans déplacement), ou (3) attaque (course après un groupe ou un 

individu en fuite, ou wapiti vers un groupe ou un individu debout). 

 

Des équipes de biologistes qualifiés ont enregistré des résumés quotidiens d'activité (DAS), 

ou des bilans temporels des comportements observés de chaque meute de loups, y compris 

le temps passé à se déplacer, à se reposer/dormir, à chasser, à se nourrir, à hurler et autres, 

et un comportement particulier a été attribué à une meute en fonction de la façon dont la 

majorité de la meute se comportait. Les équipes de terrain ont enregistré les lieux des activités 

quotidiennes sur des cartes topographiques USGS 7,5 minutes, quadrangulaires, et ont 

dessiné des itinéraires de déplacement, créant ainsi des cartes d'activités quotidiennes 

correspondant au DAS. Nous avons nettoyé la base de données DAS à l'aide d'un protocole 

permettant de détecter les erreurs éventuelles. Nous avons numérisé les cartes d'activité 

quotidienne pour les meutes d'étude à l'aide d'ArcGIS. Nous avons dérivé le temps pendant 

lequel les loups ont été observés en déplacement à partir de ces cartes en reliant les DAS et 

les cartes d'activité quotidienne à l'aide de Linear Referencing (référencement linéaire) dans 

ArcGIS (Scarponcini 2002). Le temps total pendant lequel les loups ont été observés en 

déplacement a été considéré comme un comportement de recherche et nous avons exclu 

tous les déplacements associés aux kills sites (MacNulty et al. 2007). Lors de la numérisation, 

nous avons croisé les données sur les kills, les DAS et les cartes d'activités quotidiennes afin 

d'identifier les kill sites, d'enregistrer la taille des groupes de loups et de déterminer si les 

loups se trouvaient sur un kill site pendant les activités enregistrées. 

 

Nous avons créé un indice de la taille du territoire hivernal pour les meutes de loups 

observées par télémétrie aérienne et terrestre du 1er novembre au 31 mars. Si les meutes de 

loups étaient divisées, les emplacements des deux groupes ont été conservés dans l'analyse 

pour tenir compte de la zone totale occupée par la meute. Nous avons utilisé le package 

adehabitats dans R pour créer des isoplèthes à 90% des estimations de densité de noyau en 
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utilisant la méthode ad hoc pour estimer les paramètres de lissage pour la taille du territoire 

(Börger et al. 2006 ; Calenge 2006), en considérant les zones associées comme un indice 

relatif de l'utilisation de l'espace (Fieberg et Börger 2012 ; Signer et al. 2015). 

 

La Northern Yellowstone Cooperative Wildlife Working Group a effectué des comptages 

annuels de wapitis en hiver (16 décembre-26 février) dans la zone d'étude (White et al. 

2011b). Nous avons calculé la moyenne, la médiane et le 70ème quantile de la taille des groupes, 

la densité des groupes de wapitis et la densité des wapitis dans le territoire de chaque meute 

de loups en croisant les isoplèthes à 90% de la densité du noyau avec les emplacements des 

groupes de wapitis observés au cours de l'année hivernale correspondante. La migration des 

wapitis a lieu avant le comptage annuel, de sorte qu'un seul comptage fournit un indice de la 

taille moyenne des groupes et de l'abondance relative des wapitis sur le territoire de chaque 

meute (White et al. 2010). 

 

Nous avons utilisé l'équivalent en eau de neige (EEN) moyen comme indice de l'épaisseur 

de la neige et de la sévérité de l'hiver (sévérité du manteau neigeux), que nous avons calculé 

pour chaque territoire de meute de loups en utilisant l'EEN modélisé du système 

d'assimilation des données sur la neige du National Weather Service avec une résolution 

spatiale de 1 km et une résolution temporelle de 24 heures pour les années d'hiver 2004 à 

2012 (National Operational Hydrologic Remote Sensing Center 2004). Nous avons calculé 

la sévérité du manteau neigeux pour chaque saison et territoire de meute de loups en prenant 

l'EEN moyen quotidien dans un territoire de meute de loups. 

 

Analyse des données… 

RESULTATS 

Les taux moyens de rencontre loups-wapitis au début de l'hiver (�̅� = 0,79 rencontre/heure 

de déplacement, SD = 0,46) étaient plus bas que les taux de rencontre à la fin de l'hiver (�̅�  

= 0,94 rencontre/heure de déplacement, SD = 0,33) (Tableau 2). Cependant, après prise en 

compte des autres covariables, la différence entre les taux de rencontre au début et à la fin 

de l'hiver n'était pas statistiquement significative (Fig. 2). 

 

Le signe des coefficients estimés correspondait aux effets hypothétiques, à l'exception de 

l'ETS. Les coefficients associés à la densité des wapitis, à la densité des groupes de wapitis, à 

la taille des groupes et à la taille des troupeaux étaient tous positifs ; les coefficients de 

régression associés à la taille du territoire et à l'ETS étaient négatifs (Fig. 2). Cependant, les 

intervalles de crédibilité à 95% pour tous les coefficients étaient assez larges et incluaient 0, 

probablement en raison de la faiblesse des effets et de notre petit échantillon (n = 46 périodes 

d'étude de la meute). Malgré cette limitation, la saison, la taille de la meute, l'ETS et la taille 

du territoire étaient tous robustes à la façon dont l'abondance des wapitis était modélisée 

(densité des wapitis, densité du groupe ; relation linéaire ou non linéaire avec les taux de 

rencontre) (Fig. 2). L'effet de la taille des groupes de wapitis était également robuste aux 

méthodes utilisées pour les décrire (moyenne, médiane, 70ème percentile), mais l'utilisation de 

la médiane et du 70ème percentile a réduit l'effet de la densité des groupes dans les modèles 

(Tableau 3). 
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Tableau 2. Moyenne saisonnière annuelle des taux de rencontre entre les loups (Canis lupus) et les wapitis (Cervus 
elaphus) sur la chaîne nord du parc national de Yellowstone, au cours des années d'hiver 2004-2012, en utilisant le 
nombre total de rencontres observées entre les loups et les wapitis et le temps total pendant lequel les loups ont été 
observés à la recherche d'une proie 

 
 

 
Fig. 2. Coefficients estimés et intervalles de crédibilité à 95% des modèles supposés prédire les taux de rencontre entre 
le loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) sur la chaîne nord du parc national de Yellowstone (années d'hiver 
2004-2012) 

 

Il existe une relation curvilinéaire significative entre la densité des wapitis et les taux de 

rencontre (Fig. 3), mais pas entre la densité des groupes de wapitis et les taux de rencontre. 

Nous avons approfondi la relation entre la densité de wapitis en utilisant une spline linéaire 

unique pour estimer la densité de wapitis qui satisfait les taux de rencontre (Fig. 4). Les taux 

de rencontre sont maximaux à une densité de 3,27 wapitis/km2 (IC 95% = 1,59, 5,94). La 

variabilité inexpliquée des taux de rencontre d'une année sur l'autre était minime, et tous les 

intervalles crédibles des distributions postérieures de l'effet aléatoire de l'année se 

chevauchaient (Fig. 5). 

 

Les taux de rencontre entre les meutes (groupes de wapitis rencontrés/heure de déplacement 

des loups observés) et le nombre estimé de wapitis tués au début de l'hiver étaient liés (r2 

ajusté = 0,25, P = 0,013) mais pas à la fin de l'hiver (r2 ajusté = 0,009, P = 0,67) (Fig. 6). 
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Tableau 3. Estimations des coefficients et intervalles de crédibilité à 95% des paramètres des modèles bayésiens des 
taux de rencontre entre le loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) sur la chaîne nord du parc national de 
Yellowstone, années d'hiver 2004-2012 

 
 

 
Fig. 3. Courbe de prédiction et intervalles de crédibilité à 95% du modèle non linéaire de densité des wapitis sur les 

taux de rencontre entre le loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) à différents niveaux de densité des wapitis 
dans la chaîne du nord du parc national de Yellowstone (années d'hiver 2004-2012) 

 

 
Fig. 4. Courbe de prédiction et intervalles de crédibilité à 95% du modèle asymptotique de densité des wapitis sur les 
taux de rencontre entre le loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) à différents niveaux de densité des wapitis 

dans la chaîne nord du parc national de Yellowstone (années d'hiver 2004-2012) 
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Fig. 5. Moyenne et intervalles crédibles à 95% de la distribution postérieure de l'effet aléatoire de l'année décrivant 
la variation d'une année à l'autre des taux de rencontre entre le loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) sur la 
chaîne nord du parc national de Yellowstone (années d'hiver 2004-2012) non pris en compte par les autres paramètres 
du modèle non linéaire de la densité des wapitis 

 

 
Fig. 6. Ligne de régression linéaire et intervalles de confiance à 95% de l'effet des taux horaires de rencontre entre le 
loup (Canis lupus) et le wapiti (Cervus elaphus) lors de la recherche de proies sur le nombre de wapitis tués au début (15 
novembre - 15 décembre) et à la fin (1-30 mars) de l'hiver dans la chaîne du nord du parc national de Yellowstone, 
années d'hiver 2004-2012 

DISCUSSION 
L'effet non linéaire de la densité de wapitis sur le taux de rencontre est un mécanisme qui 

peut générer l'asymptote associée à une réponse fonctionnelle de type II ou de type III. Ceci, 

ainsi que des travaux antérieurs qui n'ont pas détecté de changement de proie (Tallian et al. 

2017), suggère une réponse fonctionnelle de type II dans ce système principalement loup- 

wapiti. Cependant, l'utilisation observée de proies alternatives par le biais du charognage 

sur les bisons qui se produit à des densités de wapitis plus faibles (Tallian et al. 2017) pourrait 

promouvoir une réponse fonctionnelle de type III, car le charognage peut agir pour maintenir 

des taux de prédation plus faibles que prévu. Quoi qu'il en soit, notre travail suggère que 

l'asymptote de la réponse fonctionnelle dans l'un ou l'autre de ces cas peut être au moins 

partiellement motivée par l'effet non linéaire de la densité de wapitis sur le taux de rencontre. 

 

D'autres études ont montré qu'à de faibles densités de proies, les taux de prédation 

augmentent proportionnellement à la densité des proies (Dale et al. 1994 ; Messier 1994 ; 

Hayes et al. 2000 ; Messier et Joly 2000). De même, l'évaluation visuelle des courbes de 

prédiction suggère qu'à de faibles densités de proies, il existe une relation quasi-linéaire entre 

le taux de rencontre et la densité de wapitis, ce qui pourrait conduire à la relation linéaire 
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entre le taux de prédation et la densité de proies que l'on trouve dans d'autres systèmes à 

faible densité (Fig. 3-4). Cependant, la relation non linéaire que nous avons trouvée à des 

densités élevées suggère que les taux de rencontre peuvent être affectés par la formation de 

groupes de wapitis et/ou peuvent être limités par le temps nécessaire pour évaluer et cibler 

les wapitis lors d'une rencontre (MacNulty et al. 2007). 

 

Il est difficile de déterminer la relation exacte entre le taux de rencontre et la densité de 

wapitis à de faibles densités de proies en raison des petits échantillons (Marshal et Boutin 

1999). Nous n'avons donc pas été en mesure de déterminer si la relation était réellement 

linéaire à des densités de wapitis plus faibles ou de tester si une réponse fonctionnelle de type 

II ou de type III fournissait une meilleure adéquation aux données. En outre, divers autres 

facteurs influencent la variabilité des taux de rencontre d'une année sur l'autre, ce qui rend 

difficile la détermination de la forme de la réponse fonctionnelle lorsque les données sont 

limitées. 

 

Nous avons émis l'hypothèse que les facteurs qui affectent les taux de rencontre et les taux 

de prédation dans d'autres systèmes d'ongulés influenceraient tous les taux de rencontre des 

loups et des wapitis dans la NR du YNP. Cependant, nous n'avons pas trouvé de preuves 

convaincantes que les facteurs affectant les taux de prédation dans ce système (taille des 

meutes de loups, neige et saison) influencent les taux de rencontre (Fig. 2). Cela suggère que 

le mécanisme par lequel ces facteurs influencent le taux de prédation est le succès de la chasse, 

étant donné que le taux de prédation est un produit des taux de rencontre et de succès. 

 

Nous avons émis l'hypothèse que la sévérité de l'enneigement (indexée par l'EEN) réduirait 

le mouvement des wapitis, augmenterait leur concentration, rendrait leur localisation plus 

prévisible et augmenterait les taux de rencontre. Cette hypothèse n'a pas été confirmée bien 

que la rigueur de l'hiver et la profondeur de la neige soient les principaux facteurs du taux de 

prédation des loups dans YNP et dans d'autres systèmes d'élevage de loups (Mech et al. 

1971 ; 1998 ; 2001 ; Peterson 1977 ; Nelson et Mech 1986 ; Smith et al. 2004). Les wapitis 

évitent la neige épaisse, ce qui les pousse à se concentrer dans les zones moins enneigées 

(Sweeney et Sweeney 1984 ; Eriksen et al. 2009). En outre, la taille des aires de répartition 

hivernale des wapitis augmente avec la moyenne de l'ETS (Anderson et al. 2005), ce qui 

suggère que dans certaines conditions, les emplacements des wapitis où la neige est épaisse 

peuvent être moins prévisibles (mais cf. Rivrud et al. 2010). 

 

L'épaisseur de la neige influence le plus souvent le succès d'une rencontre lorsque les proies 

courent dans la neige profonde et nos résultats suggèrent que l'épaisseur de la neige a un effet 

plus important sur le taux de succès que sur le taux de rencontre (Mech et al. 2015). Ainsi, si 

l'épaisseur de la couche de neige limite les déplacements des wapitis, elle a un effet plus 

important sur le succès des rencontres que sur leur occurrence. De plus amples informations 

sur l'effet de l'accumulation de neige sur les domaines vitaux des wapitis dans les habitats 

montagneux sont nécessaires pour mieux comprendre la relation entre l'épaisseur de la neige 

et les déplacements des wapitis. 

 

Bien que cela ne soit pas statistiquement significatif, les taux de rencontre des loups avec les 

wapitis étaient plus faibles au début de l'hiver qu'à la fin de l'hiver, ce qui correspond aux 

tendances du taux de prédation (Smith et al. 2004 ; Metz et al. 2012). L'augmentation des 
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taux de prédation à la fin de l'hiver a été attribuée à un déclin de la condition des wapitis tout 

au long de l'hiver causé par une nourriture limitée, des coûts de thermorégulation et la 

gestation qui réduisent les réserves de graisse (DelGiudice et al. 1991 ; Metz et al. 2012). 

Ainsi, l'augmentation des taux de prédation à la fin de l'hiver peut être due au succès de 

chasse ainsi qu'à une augmentation des taux de rencontre. 

 

La taille des meutes de loups a eu un effet positif, bien que non statistiquement significatif, 

sur les taux de rencontre, comme nous l'avions supposé (Fig. 2). La probabilité que les loups 

tuent des wapitis n'augmente pas dans les groupes de chasseurs de plus de quatre individus 

(MacNulty et al. 2012). Néanmoins, nos résultats suggèrent que les meutes de loups plus 

grandes peuvent rencontrer plus de wapitis, peut-être en raison d'un plus grand rayon de 

recherche ou d'une plus grande motivation des individus à rencontrer des proies puisqu'il y 

a une relation négative entre l'acquisition de biomasse et la taille de la meute (Metz et al. 

2012). Un tel avantage pourrait réduire la charge de parasitisme des loups (MacNulty et al. 

2012) et expliquer en partie l'effet positif associé au fait de vivre dans des meutes plus 

grandes. De plus, les meutes se divisent parfois temporairement, chassant en groupes plus 

petits et plus efficaces (Mech 1966 ; Metz et al. 2011). Ces groupes de chasse plus petits au 

sein de grandes meutes et avec des rayons de recherche plus importants peuvent expliquer 

les taux de rencontre plus élevés dans les grandes meutes. De plus, il est possible que nous 

ayons sous-estimé les taux de rencontre pour les grandes meutes en raison de leur plus grande 

tendance à chasser séparément (Metz et al. 2011). La taille des meutes dépend fortement du 

moment de la dispersion des membres matures, déclenchée par la compétition pour la 

nourriture et les partenaires (Mech et Boitani 2003). Les meutes connaissent une dispersion 

accrue et des tailles réduites les années où la nourriture est peu disponible (Messier 1985 ; 

Peterson et Page 1988). Des taux de rencontre élevés peuvent refléter une plus grande 

quantité de nourriture, de sorte que les loups individuels retardent la dispersion, ce qui 

conduit à des meutes plus grandes (Mech et al. 1998). Par conséquent, il peut être difficile 

d'établir une relation de cause à effet entre la quantité de nourriture, les taux de rencontre et 

la taille de la meute. 

 

La taille de la meute a été utilisée comme indicateur du rayon de recherche d'une meute en 

déplacement, et la taille du territoire hivernal comme indicateur de l'utilisation de l'espace par 

la meute. Nous n'avons pas trouvé de relation significative entre la taille du territoire de la 

meute et le taux de rencontre des wapitis. La taille du territoire de la meute de loups pourrait 

dépendre des caractéristiques du paysage et de la disposition des proies dans le paysage, mais 

pourrait ne pas refléter exactement la disponibilité ou la distribution des proies au cours des 

différentes saisons. La taille du territoire est souvent corrélée avec la biomasse des proies 

(Fuller et al. 2003 ; Schmidt et al. 2007), comme dans cette étude (r = -0,35, P = 0,02), mais 

elle est aussi limitée par les meutes voisines. En raison de notre échantillon limité de lieux 

définissant la taille de la meute et du territoire, les tailles des territoires hivernaux peuvent ne 

pas avoir représenté avec précision l'utilisation de l'espace par les loups au cours de nos 

sessions d'étude de 30 jours. 

 

Dans d'autres études sur les grands carnivores, la densité des groupes était un meilleur 

prédicteur des rencontres et du taux de prédation que la densité totale, car un seul animal est 

généralement prélevé dans un groupe (Huggard 1993 ; Fryxell et al. 2007 ; McLellan et al. 

2010). Le regroupement des proies crée un espace vide de proies qui serait comblé si les 
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individus étaient distribués de manière aléatoire ou uniforme dans le paysage. La taille des 

groupes de wapitis est corrélée à leur densité, donc malgré l'augmentation de la population, 

le nombre et la distance entre les groupes de wapitis peuvent rester les mêmes, ce qui pourrait 

conduire à un taux de rencontre plus faible que celui attendu avec des wapitis distribués de 

manière aléatoire. La rareté de nos données sur la densité des groupes de wapitis pourrait 

avoir atténué la relation que nous avons trouvée, car la constance dans la composition des 

groupes de wapitis est faible, les individus changeant de stratégie de regroupement en 

fonction du type d'habitat, du risque de prédation, de l'épaisseur de la neige et de la saison 

(Knight 1970 ; White et al. 2011b). Une autre raison pour laquelle nous n'avons pas trouvé 

d'effet de la densité du groupe de wapitis est qu'elle et la taille du groupe de wapitis sont des 

fonctions de leur densité (r = 0,90, P < 0,001 et r = 0,75, P < 0,001, respectivement). 

 

La plupart des facteurs qui expliquent la variation des taux de prédation des loups sur les 

wapitis ne sont apparemment pas liés aux taux de rencontre, ce qui soulève la question de 

savoir comment les taux de rencontre influencent les taux de prédation. Les taux de rencontre 

étaient corrélés avec le nombre de wapitis tués au début (mais pas à la fin) de l'hiver. Les 

différences dans les taux de réussite (probabilité d'un abattage, compte tenu d'une rencontre) 

au début et à la fin de l'hiver peuvent aider à expliquer ce résultat. Les taux de réussite au 

début de l'hiver varient probablement peu d'une année à l'autre en raison de l'abondance des 

faons dans le paysage et de leur vulnérabilité inhérente (Metz et al. 2012). En revanche, plus 

d'adultes apparaissent dans le régime alimentaire à la fin de l'hiver, la variabilité des taux de 

réussite d'une année à l'autre étant probablement due à la neige et à la baisse de l'état 

nutritionnel général du troupeau (Mech et al. 2001 ; Cook et al. 2004 ; Metz et al. 2012). Cette 

variabilité supplémentaire des taux de réussite à la fin de l'hiver peut atténuer la force de la 

relation entre les taux de rencontre et de mise à mort. 

 

L'absence d'effet significatif de l'ETS, de la taille du territoire et de la saison suggère que les 

loups compensent comportementalement en réponse aux changements de ces facteurs pour 

maintenir les taux de rencontre. Les loups peuvent modifier leur vitesse de déplacement, leur 

persistance directionnelle et le temps passé à chercher des proies pour compenser les 

changements dans l'abondance, la prévisibilité et le mouvement des proies. De plus, les loups 

peuvent adapter leurs stratégies de chasse pour tirer profit des wapitis en mauvaise condition 

ou près de caractéristiques vulnérables du paysage, c'est-à-dire des pièges de terrain (Mech et 

al. 2015). Notre étude a supposé que tous les comportements de recherche observés 

contribuaient de manière égale à la probabilité d'une rencontre et que toutes les rencontres 

contribuaient de manière égale au succès de la chasse ; cependant, ce n'est pas toujours le 

cas. Huggard (1993) a proposé que le temps de recherche d'une meute entre les kills ne 

diminue pas aussi significativement que prévu à des kills rate élevés parce que la plupart des 

kills ont lieu dans des zones distinctes et prévisibles et que les distances entre ces kills sites 

restent les mêmes indépendamment du fait que les loups rencontrent des proies dans d'autres 

lieux imprévisibles. Dans notre zone d'étude, les cerfs tués se trouvent également dans des 

endroits prévisibles, ce qui suggère un mécanisme similaire (Kauffman et al. 2007). D'autres 

prédateurs modifient leur comportement et leur rythme de recherche lorsqu'ils rencontrent 

peu de proies afin de les localiser plus efficacement (Biesinger et Haefner 2005 ; Travis et 

Palmer 2015 ; Ioannou et al. 2008). 
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La vitesse à laquelle les loups se déplacent dépend de leur activité, et les vitesses de 

déplacement normales se situent entre 8 et 9 km/h lorsqu'ils chassent (Burkholder 1959, 

Mech 1966, 1994, Shelton 1966). La vitesse moyenne des meutes de loups dans cette étude 

était de 3,61 km/h (SD = 0,87, range = 1,98-6,20 km/h), ce qui est similaire à d'autres études 

sur les vitesses de déplacement des loups (Musiani et al. 1998). Nous ne connaissons pas 

d'études qui comparent les vitesses de déplacement quotidiennes et le type ou la densité des 

proies, mais ces facteurs peuvent affecter à la fois la vitesse de déplacement des loups et la 

distance qu'ils parcourent. De telles variations de comportement pourraient compenser les 

variations des taux de rencontre. Les loups se déplacent à des rythmes différents selon les 

régions. En hiver sur l'île Royale, les loups ont parcouru en moyenne 14,4 km/jour (Mech 

1966) ; en Pologne, 22,8 km/jour (Jedrzejewski et al. 2001) ; et en Italie, 27,4 km/jour (Ciucci 

et al. 1997). A ces rythmes de déplacement, on peut s'attendre à ce que les loups rencontrent 

des wapitis de trois à sept fois par jour, en se basant sur la gamme de distances moyennes de 

déplacement ci-dessus, la vitesse moyenne des loups de cette étude et le taux moyen de 

rencontre au début et à la fin de l'hiver. 

 

Des études supplémentaires sur le comportement de chasse des loups pourraient nous aider 

à mieux comprendre comment les loups compensent les variations des facteurs mentionnés 

ci-dessus pour maintenir les taux de rencontre et les changements dans la densité des wapitis 

pour maintenir le succès de la chasse. De telles études devraient se concentrer sur la façon 

dont les loups ajustent leur comportement de chasse pour maintenir des taux de rencontre 

avec les proies adéquates, malgré les nombreux autres facteurs qui pourraient affecter ces 

taux. 

CONCLUSION 
Nous avons trouvé une relation non linéaire entre la densité de wapitis et les taux de 

rencontre entre loups et wapitis, ce qui suggère un mécanisme possible pour générer 

l'asymptote associée aux réponses fonctionnelles de type II ou de type III. La corrélation 

entre le taux de rencontre et le taux de prédation au début de l'hiver apporte un soutien 

supplémentaire à l'idée que le taux de rencontre est un mécanisme à l'origine de la réponse 

fonctionnelle. Ces résultats soutiennent les modèles théoriques du taux de prédation, mais 

soulignent également à nouveau l'effet stochastique que le temps et la saison ont dans les 

systèmes tempérés et la possibilité pour les loups de compenser comportementalement en 

réponse aux changements de ces facteurs pour maintenir les taux de rencontre et les taux de 

prédation. 
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