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Réaction des chasseurs d'élan à la prédation après le 
retour du loup en Suède 

 

 
 
 

Résumé 
Contexte 
La prédation et le prélèvement par les chasseurs constituent les principaux facteurs de 
mortalité affectant la taille et la dynamique de nombreuses populations exploitées. La 
recolonisation par les loups (Canis lupus) de la péninsule Scandinave pourrait donc réduire 
considérablement les prélèvements des chasseurs sur les élans (Alces alces), principale proie 
des loups. 
 
Méthodologie/principaux résultats 
Nous avons examiné les effets possibles de la présence des loups sur les prélèvements des 
chasseurs dans les zones où nous disposions de données avant et après l'établissement des 
loups (n = 25), et dans des zones supplémentaires qui avaient été continuellement exposées 
à la prédation des loups pendant au moins dix ans (n = 43). Il y a eu une réduction générale 
du nombre total d’élans récoltés (n = 31 827) au cours de la période d'étude de dix ans dans 
toutes les zones, indépendamment de la présence ou non de loups. Cependant, la réduction 
de la récolte des chasseurs était plus forte dans les territoires de loups que dans les zones de 
contrôle sans loups. La réduction de la récolte était plus importante dans les petits (500-800 
km2) que dans les grands (1 200-1 800 km2) territoires de loups. Dans les zones où des 
territoires de loups viennent d'être établis, la gestion des élans semble s'adapter à la fois aux 
gestionnaires (quotas de chasse) et aux chasseurs (récolte réelle). Dans ces zones, une 
réduction instantanée de la chasse à l'élan a surcompensé le nombre estimé d'élans tués 
chaque année par les loups et la composition des animaux chassés a évolué vers une plus 
faible proportion de femelles adultes. 
 
Conclusions / Importance 
Nous montrons que la recolonisation des loups peut entraîner une réponse fonctionnelle 
presque instantanée de la part d'un autre grand prédateur, l'homme, qui a réduit le potentiel 
d'un effet numérique direct sur la densité de la principale proie des loups, l'élan. Étant 
donné que la plupart des habitats mondiaux qui seront disponibles pour une future 
colonisation par les grands prédateurs seront probablement fortement influencés par 
l'homme, les réponses comportementales de l'homme peuvent constituer un trait clé qui régit 
l'impact des grands prédateurs sur leurs proies. 
 

Suède 2015 
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INTRODUCTION 
Les principaux facteurs de mortalité affectant la taille et la dynamique de nombreuses 

populations d'ongulés sont la prédation [1, 2, 3] et le prélèvement par les chasseurs [4, 5]. Le 

déclin des populations de grands prédateurs au cours du 20ème siècle a généralement eu pour 

conséquence que le prélèvement par les chasseurs est devenu le principal facteur limitant. 

Cependant, dans certains endroits, les grands prédateurs recolonisent maintenant des zones 

où le prélèvement par les chasseurs a longtemps été le principal facteur limitant les 

populations d'ongulés [6, 7]. Comme les grands prédateurs ont souvent un impact majeur sur 

les populations de leurs proies [1, 8], la prédation pourrait avoir des implications directes sur 

la taille du prélèvement durable des populations d'ongulés par les chasseurs. Par conséquent, 

il peut être nécessaire de réduire les prélèvements des chasseurs en cas d'augmentation des 

populations de prédateurs afin d'éviter le déclin des populations d'ongulés exploitées [9, 10, 

11]. Toutefois, l'intensité de la concurrence entre les chasseurs et les grands prédateurs 

dépendra du degré de mortalité compensatoire des deux facteurs de mortalité, c'est-à-dire 

que si la prédation compense dans une large mesure d'autres causes de mortalité (que le 

prélèvement), le prélèvement par les chasseurs sera moins influencé par les prédateurs que si 

la prédation comporte une importante composante additive [12]. 

 

La contribution à la croissance de la population d'ongulés diffère généralement entre les 

classes d'âge et de sexe [13]. Par conséquent, dans les populations d'ongulés faisant l'objet 

d'une exploitation extensive, il est important de gérer les rapports entre les sexes et les 

structures d'âge [14]. En général, le schéma de la mortalité due à la récolte diffère de celui 

de la mortalité due aux prédateurs en ce qui concerne les classes d'âge et de sexe prélevées. 

Pour les espèces polygynes, les chasseurs privilégient généralement les mâles pour maintenir 

une population de femelles avec une production nette élevée [15, 16]. La chasse au trophée 

des meilleurs mâles entraîne une diminution de l'âge moyen des mâles par rapport aux 

populations non chassées [17, 18]. En revanche, les prédateurs comme le lycaon (Lycaon 

pictus), le loup (Canis lupus) et l'ours brun (Ursus arctos) se concentrent sur les segments les plus 

vulnérables de la population de proies, tels que les jeunes animaux ou les individus en 

mauvaise condition [19, 20, 21, 22], tandis que le lynx (Lynx lynx), par exemple, tue les proies 

en fonction de leur fréquence relative d'apparition [23]. 

 

La population d'élans de Scandinavie est l'une des populations d'élans les plus exploitées au 

monde depuis les années 1960 [24]. La chasse à l'élan a une grande valeur économique et 

récréative [25, 26], et fournit une quantité considérable de viande et de revenus aux 

propriétaires terriens. Les fortes densités d'élans entraînent également des coûts 

considérables, principalement en raison des dommages causés aux cultures agricoles et aux 

arbres forestiers [27] et des collisions entre élans et véhicules [28]. 

 

En Scandinavie, les chasseurs sont organisés en unités de gestion géographiquement 

distinctes qui, à leur tour, se composent d'un grand nombre d'équipes de chasseurs [27]. Cela 

signifie que chaque unité/équipe est confinée à la chasse à l'élan dans une zone spécifique 

sur le long terme. Les quotas de récolte sont normalement décidés à la suite de négociations 

entre les chasseurs, les parties prenantes et les autorités qui, en fin de compte, décident et 

finalisent les quotas, mais les équipes de chasseurs peuvent décider elles-mêmes dans quelle 

mesure elles doivent remplir leur quota donné pour une année donnée. Par conséquent, ce 
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système de gestion incite les chasseurs à s'efforcer d'obtenir une récolte durable dans une 

perspective pluriannuelle, car une récolte supérieure au rendement durable annuel entraînera 

inévitablement une réduction de la taille de la population d'élans et, par conséquent, du 

potentiel de récolte futur. 

 

La recolonisation par les loups de la péninsule Scandinave a été largement contestée par de 

nombreux chasseurs. Ce point de vue est étayé par le fait que les élans sont la principale proie 

des loups en été comme en hiver [20, 29, 30, 31] et que la prédation des loups s'ajoute 

principalement à la mortalité naturelle [32]. Afin d'éviter un déclin de la densité des élans 

après l'établissement des loups, les chasseurs doivent réduire leur récolte numériquement ou 

changer la composition des animaux chassés en réduisant la récolte des femelles [11, 18]. 

 

Nous avons examiné l'effet de la prédation des loups sur les prélèvements d’élans par les 

chasseurs à l'intérieur des territoires des loups, et nous avons comparé ces prélèvements à 

ceux des chasseurs dans les zones de contrôle adjacentes dépourvues de loups. L'effet de la 

prédation des loups sur les prélèvements des chasseurs a été quantifié à la fois pendant la 

phase d'établissement des loups et dans les zones où les loups ont été présents de façon 

continue pendant au moins dix années consécutives. Nous avons prédit que l'établissement 

d'un territoire de loups entraînerait une réduction du nombre d’élans chassés et un 

changement dans la composition des animaux chassés. Plus précisément, nous avons cherché 

à savoir 1) si la réduction de la récolte des chasseurs compensait la prédation des loups ; 2) 

comment la composition des animaux chassés changeait avec la présence des loups ; 3) si la 

réduction de la récolte des chasseurs était plus importante dans les petits territoires de loups 

que dans les grands, du fait que les loups tués étaient concentrés dans une zone plus petite ; 

et, 4) si la réduction de la récolte pouvait être prédite à partir d'une réduction des quotas de 

chasse fixés avant la récolte. 

METHODE 
Site de l'étude et espèces 

L'étude a été réalisée dans 13 territoires de loups avec des zones de contrôle adjacentes dans 

six comtés (Dalarna, Gävleborg, Värmland, Västmanland, Västra Götaland et Örebro) dans 

la zone de végétation boréale [33] dans le centre-sud de la Suède. Au cours de l'hiver 

1994/1995, la population de loups était composée de trois meutes et d'un couple (16-20 

loups) [7] et au cours de l'hiver 2007/2008 de 17-25 meutes et 20-21 couples (166-210 loups) 

[34]. 

 

Les densités hivernales d’élans sur les territoires des loups varient entre 0,6 et 3,4 élans km2, 

selon les estimations des comptages de groupes de pelotes de réjection et des recensements 

aériens [31]. Environ 100 000 individus, soit 25-30% de la population d'élans avant la récolte, 

ont été récoltés chaque année au début du 21ème siècle en Suède [24]. La saison de chasse 

s'étend du deuxième lundi d'octobre (sauf dans certaines zones de trois comtés où la chasse 

était également autorisée pendant trois semaines en septembre) jusqu'au dernier jour de 

janvier ou de février (dans un comté). 
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Déclaration d'éthique 

Toutes les procédures, y compris la capture, la manipulation et la pose de colliers sur les 

loups [35], ont respecté les exigences éthiques et ont été approuvées par l'Agence Suédoise 

de protection des animaux (numéro de permis : C 281/6). 

 

Récolte d'élans par les chasseurs 

Nous avons utilisé les données sur le nombre annuel d'élans récoltés et les quotas délivrés 

(nombre d'adultes (y compris les jeunes d'un an) et de veaux) dans les unités de gestion (taille 

moyenne 60 ± 20 (IC 95%) km2, intervalle 10-470) obtenues auprès des conseils 

d'administration des comtés. Chaque unité de gestion disposait d'un quota pour un certain 

nombre d'équipes de chasseurs et toutes les unités de gestion sont tenues de communiquer 

chaque année au conseil administratif du comté le nombre et la catégorie (mâle, femelle et 

veau) des élans capturés. Pour un territoire de loups et une zone de contrôle adjacente, les 

données ont été reçues du principal propriétaire foncier (la société forestière Stora Enso). 

 

Conception de l'étude 

Nous avons utilisé des unités de gestion pour lesquelles des données sur les prélèvements 

des chasseurs étaient disponibles pour chaque année au cours d'une période de dix ans entre 

1995 et 2008. En fonction de la période d'établissement des loups (sur une base annuelle), 

les taux de prélèvement ont été examinés en utilisant deux types de zones d'étude. Nous 

avons comparé les données de prélèvement pour les cinq années précédant l'année 

d'établissement d'une paire de loups, et pour les cinq premières années suivant l'établissement 

(ci-après dénommées zones 5+5 ans). Nous n'avons utilisé que les territoires de loups dans 

lesquels un minimum de deux loups (une paire de marqueurs olfactifs) étaient présents 

chaque année. Nous avons utilisé les données de toutes les unités de gestion (taille moyenne 

50 ± 10 (95% CI) km2, intervalle 10-330) où plus de 90% de la zone était située à l'intérieur 

du territoire du loup. Les données des zones de contrôle sans territoires de loups établis ont 

été basées sur le même nombre d'unités de gestion que dans les zones occupées par des loups 

et pour la même période. Le même modèle a été utilisé pour comparer les données de 

prélèvement dans les zones qui ont connu une présence continue de loups pendant au moins 

dix années consécutives (ci-après dénommées « zones de dix ans ») avec les zones de 

contrôle. Les zones de contrôle (taille moyenne 80 ± 30 (95% CI) km2, étendue 10-470) 

étaient situées en moyenne à 23 km (étendue 1-63, n = 68) de leur territoire de loups le plus 

proche respectif. Cette distance a été calculée comme étant la distance entre le contour le 

plus proche de la zone de contrôle et la frontière la plus proche du territoire du loup. Pour 

contrôler les différences de taille des unités de gestion entre les années et les unités, nous 

avons utilisé le quota annuel et le nombre d’élans récoltés 10 km2 (± 95% CI). 

 

L'année d'établissement des loups, la durée des territoires des loups et la distribution 

géographique des territoires pour les meutes et les paires sont connues grâce au suivi de la 

neige (principalement effectué par les conseils administratifs des comtés) et aux analyses 

ADN (effectuées par le Centre des dommages de la faune sauvage), en combinaison avec les 

localisations VHF/GPS des loups munis de colliers, chaque hiver de 1978-1979 à 2007-2008. 

Toutes les données de localisation des loups suivis sur la neige et munis de colliers au cours 

des périodes de cinq et dix ans ont été regroupées et la taille et les limites du territoire ont 

été déterminées à l'aide de la méthode du polygone convexe minimum à 100% (MCP). Des 

ours se sont reproduits dans deux territoires de loups avec des zones de contrôle adjacentes 
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dans des zones de 5+5 ans (dans les comtés de Dalarna et de Gävleborg) [36]. Les ours se 

sont établis avant les loups dans la région. 

 

Des données sur les prélèvements étaient disponibles pour 25 unités de gestion (au sein de 

sept territoires de loups) dans les zones 5+5 ans, et pour 43 unités de gestion supplémentaires 

(au sein de six territoires de loups) dans les zones 10 ans. Pour les zones de 10 ans, la première 

année utilisée dans l'analyse était en moyenne trois ans après l'établissement des loups dans 

la zone (intervalle de 0 à 15 ans). Sept zones de contrôle ont été utilisées dans les deux 

analyses des zones de 5+5 ans et des zones de 10 ans. 

 

Les données sur les quotas de récolte et le nombre d’élans adultes récoltés étaient disponibles 

pour 22 unités de gestion (au sein de sept territoires de loups) dans les zones 5+5 ans, et 

pour 38 unités de gestion (au sein de cinq territoires de loups) dans les zones 10 ans avec leur 

zone de contrôle respective. Les données sur les quotas de chasse n'étaient pas disponibles 

pour le nombre total d'orignaux et de veaux séparément, car les veaux étaient exposés à des 

quotas de chasse illimités dans certaines unités de gestion. 

 

Effort de chasse 

Pour tester la variation temporelle de l'effort entre les chasseurs, nous avons analysé les 

données sur le nombre total d'heures passées à chasser pour toutes les personnes faisant 

partie des équipes de chasse pendant la première semaine de la chasse à l'orignal au cours de 

laquelle la majeure partie (jusqu'à 75%) de la récolte est effectuée [37]. Les données étaient 

disponibles auprès de l'Association Suédoise pour la chasse et la gestion de la faune sauvage 

pour la période 1997-2008. Nous n'avons utilisé que les équipes de chasseurs qui avaient 

déclarées un effort de chasse pendant au moins six ans au cours de la période de dix ans 

(cette déclaration est volontaire). Les données disponibles proviennent donc de 24 équipes 

de chasseurs réparties dans cinq territoires de loups différents dans les zones de 5+5 ans et 

de 23 équipes de chasseurs dans les zones de contrôle. Dans les zones de 10 ans, nous avons 

utilisé les données de 45 équipes de chasseurs dans six territoires de loups différents et de 48 

dans les zones de contrôle. En moyenne, les données étaient disponibles pendant 8 des 10 

années d'étude, tant dans les zones 5+5 ans que dans les zones 10 ans. Au total, pour 

l'ensemble des zones et des années, les chasseurs ont passé 1021 703 heures à chasser. 

 

Observations des chasseurs 

Les observations d’élans par les chasseurs reflètent raisonnablement bien la densité et la 

reproduction des élans [38] et peuvent être utilisées pour étudier les tendances au fil du temps 

[39], même dans des zones relativement petites (130 km2) [40]. La méthodologie comprend 

le nombre de mâles observés, de femelles avec zéro, un ou deux petits accompagnateurs, de 

petits solitaires et d’élans non classifiés par chaque équipe de chasse pendant la première 

semaine de la chasse à l’élans [38]. Comme pour les données sur l'effort de chasse, nous 

avons reçu les données d'observation des chasseurs d'élans (rapportées volontairement par 

les équipes de chasseurs) pour 1997-2008 de la part de l'Association Suédoise pour la chasse 

et la gestion de la faune sauvage, et nous avons compilé le nombre d'heures d'observation 

pour chaque équipe de chasseurs. Nous avons regroupé toutes les données des équipes de 

chasse à l'intérieur des unités de gestion utilisées dans l'analyse du nombre d'élans récoltés, 

et nous avons calculé le nombre total d'élans ainsi que le nombre de mâles, de femelles, de 

veaux et de veaux par femelle observés par heure passée à la chasse pour chaque année. Nous 
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n'avons utilisé que les années avec un minimum de 5 000 heures d'observation par semaine-

1 dans les territoires des loups et les zones de contrôle adjacentes. Nous avons ainsi obtenu 

un total de 34 années avec des données réparties sur quatre territoires de loups différents 

dans des zones de 10 ans et un nombre similaire d'années dans les zones de contrôle. Au 

total, 707 494 heures d'observation par les chasseurs ont été effectuées et ont donné lieu à 

42 742 observations d'orignaux, dont 20% de mâles, 43% de femelles, 29% de veaux et 8% 

d’élans de catégorie inconnue. 

 

Les analyses… 

 

Calculs des réductions de récolte nécessaires pour compenser la prédation du loup 

Nous avons modélisé la réduction numérique requise du prélèvement des chasseurs et/ou la 

composition des animaux chassés nécessaire pour compenser la prédation du loup sur un 

territoire de taille moyenne (1 000 km2). Nous avons utilisé un modèle structuré par sexe et 

par âge avec 17 classes d'âge pour les femelles et 13 classes d'âge pour les mâles [18] d'une 

population d'élans écrit en R (R Development Core Team 2012). Le modèle inclut la survie 

hivernale, la fécondité, la prédation estivale par les loups, la récolte automnale par les 

chasseurs et la prédation hivernale par les loups. Une description détaillée de la structure du 

modèle, des hypothèses, des valeurs des paramètres, de la dynamique et de la pertinence pour 

notre système d'étude est disponible dans le Tableau 1 de Jonzen et al [18]. Le modèle 

quantifie le prélèvement par 1) le nombre total d’élans abattus et 2) la proportion de ce total 

constituée de femelles adultes. L'inclusion de la proportion d'animaux abattus qui sont des 

femelles est importante car les femelles adultes ont la valeur reproductive la plus élevée et 

leur élimination a donc un impact disproportionné sur la taille de la population [43]. Nous 

avons utilisé ce modèle pour estimer les stratégies de chasse qui permettraient de maintenir 

la population d'élans à un taux de croissance λ = 1 pendant 100 ans, en partant d'une 

population à son état asymptotique. Une récolte durable peut être obtenue en faisant varier 

le quota total ou une proportion de femelles dans ce quota. Lorsque le quota total augmente 

(et que la proportion de femelles dans le quota reste inchangée), le nombre total de femelles 

abattues augmente. Lorsque la proportion de femelles dans le quota augmente, le nombre 

total d'animaux abattus ne varie pas car l'augmentation du nombre de femelles dans le quota 

est compensée par une diminution du nombre de mâles et de veaux. Cette description de la 

stratégie de capture modélise correctement la façon dont les chasseurs prennent leurs 

décisions en matière de fixation des quotas : en faisant varier le nombre total et la proportion 

de femelles dans ce total. Nous avons utilisé le modèle pour simuler des populations d'élans 

avec et sans prédation par les loups et identifier des stratégies de chasse durables, puis nous 

avons comparé ces données simulées avec les données des zones de 5+5 ans et des zones de 

10 ans. Nous avons ensuite comparé les données simulées avec les données des zones 5+5 

ans et 10 ans. Nous avons ainsi pu évaluer si les changements dans les prélèvements effectués 

par les chasseurs étaient suffisants pour compenser la mortalité supplémentaire des élans 

causée par la prédation des loups. Notre modèle avait besoin d'une densité d'élans de départ 

et nous avons supposé que ces densités se situaient dans des fourchettes de valeurs qui 

rendraient la récolte de la première année soutenable ( λ = 1). Cette hypothèse est arbitraire 

- la récolte aurait pu être excessive - mais nos résultats sont indépendants de cette hypothèse 

car nous nous intéressons aux changements relatifs de la récolte et non aux valeurs absolues. 

Les densités initiales d'élans calculées étaient de 11 ± 1 élan 10 km2 pour les zones à loups 
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de 5+5 ans, 9 ± 1 élan 10 km2 pour les zones de contrôle de 5+5 ans, 16 ± 1 élan 10 km2 

pour les zones à loups de 10 ans, et 11 ± 1 élan 10 km2 pour les zones de contrôle de 10 ans. 

RESULTATS 
Au total, toutes zones confondues, 31 827 élans (30% de mâles, 26% de femelles et 44% de 

veaux) ont été récoltés pendant la période d'étude sur une superficie de 8 440 à 8 780 km2. 

 
Tableau 1. Effets du temps (périodes de dix ans) et du type de zone (territoires de loups et zones de contrôle) sur la 
récolte d’élans par les chasseurs (nombre total d’élans récoltés ainsi que nombre de mâles, de femelles et de veaux), à 

l'aide d'un modèle linéaire général avec les options de mesures répétées 

 
Des analyses ont été effectuées pour les zones cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec la présence de 
loups, ainsi que pour les zones avec une présence continue de loups pendant dix ans. 
doi:10.1371/journal.pone.0119957.t001 

 

Récolte, quotas et effort dans les zones 5+5 ans 

Le nombre total d’élans récoltés ne diffère pas entre les territoires de loups (moyenne ± 95% 

CI = 3,70 ± 0,26) et les zones de contrôle (3,68 ± 0,22), mais diminue avec le temps 

(moyenneannée 1 = 4,49 ± 0,64, moyenneannée 10 = 2,82 ± 0,41, B = -0,24 ± 0,055, Tableau 1, 

Fig. 1a). Cette tendance était également évidente pour toutes les catégories individuelles 

d'élans (Tableau 1). Un effet d'interaction statistiquement significatif entre le temps et le type 

de zone (territoires de loups et zones de contrôle, Tableau 1) pour le nombre total d’élans 

récoltés et pour les femelles séparément a montré que la réduction de la récolte était plus 

importante dans les territoires de loups que dans les zones de contrôle (Fig. 1a). Comme la 

réduction de la récolte dans les territoires de loups par rapport aux zones de contrôle était 

principalement le résultat d'une diminution du nombre de femelles récoltées, la composition 

des animaux chassés a changé après l'établissement des loups. L'effet le plus important entre 

les années consécutives s'est produit entre la cinquième et la sixième année (la première année 

de présence des loups) à la fois pour le nombre total d'orignaux récoltés (F1, 48 = 14,05, p < 

0,001, np
2 = 0,23, Fig. 1a) et pour les femelles séparément (F1, 48 = 6,71, p = 0,013, np

2 = 0,12). 

 

La réduction du nombre total d’élans récoltés après l'établissement des loups était plus 

importante dans les petits (500-800 km2) territoires de loups que dans les grands (1200-1800 

km2) territoires de loups (Tableau 2, Fig. 2a). Ce modèle a également été trouvé pour les 



Wikenros et al. 2015   Traduction DeepL & RP – 07/12/2023 8 

catégories individuelles de mâles et de veaux, et a montré une tendance à la baisse également 

pour les femelles (p = 0,076, Tableau 2). 

 

 
Fig. 1. Récolte d’élans dans les territoires des loups par rapport aux zones de contrôle. Récolte totale d’élans (mâles, 
femelles et veaux mis en commun) pendant a) cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec la présence des 
loups (n = 25) par rapport aux zones de contrôle, et b) dix ans avec la présence des loups (n = 43) par rapport aux 

zones de contrôle. La ligne verticale dans a) indique la première année de présence du loup. 
doi:10.1371/journal.pone.0119957.g001 

 

Les quotas alloués pour les élans adultes (2,75 ± 0,18) étaient plus élevés que la récolte réelle 

(2,10 ± 0,16). La différence la plus importante entre les quotas et la récolte au cours de la 

période de 10 ans s'est produite entre la cinquième et la sixième année (la différence a 

augmenté de 110%, F1, 42 = 6,23, p = 0,017, np
2 = 0,13). De même, pour les zones de contrôle, 

les quotas alloués étaient plus élevés (2,65 ± 0,14) que les prélèvements réels des chasseurs 

(2,08 ± 0,13), et n'ont montré aucune interaction avec le temps (Tableau 3, Figure 3b), mais 

la plus grande différence entre les années s'est produite entre la huitième et la neuvième année 

(la différence a diminué de 54%, F1, 42 = 4,81, p = 0,034, np
2 = 0,10). La comparaison des 

quotas entre les territoires de loups et les zones de contrôle a montré qu'il n'y avait pas de 

différence (Tableau 4) mais que les quotas diminuaient avec le temps (moyenneannée 1 = 3,09 

± 0,37, moyenneannée 10 = 2,01 ± 0,27, Tableau 4, Figure 3a-b). Il y avait une tendance à une 

interaction statistiquement significative avec le temps (p = 0,055, Tableau 4) indiquant que 

les quotas diminuaient avec le temps dans les territoires de loups mais restaient similaires 

dans les zones de contrôle. Une comparaison de l'évolution des quotas dans le temps entre 

les territoires à loups et les zones de contrôle a montré que la plus grande différence entre 
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les années consécutives s'est produite entre la cinquième et la sixième année où les quotas 

sont restés similaires dans les zones de contrôle mais ont été réduits dans les territoires à 

loups (F1, 42 = 5,39, p = 0,025, np
2 = 0,11). 

 

L'effort de chasse a également diminué avec le temps (médianeannée 1 = 581, médianeannée 10 = 

329), mais le taux de diminution de l'effort de chasse n'a pas différé entre les territoires de 

loups et les zones de contrôle (Tableau 5). 

 
Tableau 2. Effets du temps (périodes de dix ans) et de la taille du territoire du loup (<1 000 km2 ou >1 000 km2) sur 
la récolte d’élans par les chasseurs (nombre total d’élans récoltés ainsi que nombre de mâles, de femelles et de veaux) 

 
Un modèle linéaire général avec des options de mesures répétées a été utilisé. Les analyses ont été effectuées pour les 
zones situées dans les territoires des loups pendant les cinq années précédant l'établissement des loups et pendant les 

cinq années de présence des loups, ainsi que pour les zones où la présence des loups a été continue pendant dix ans. 
doi:10.1371/journal.pone.0119957.t002 

 

Prélèvements, quotas, efforts et observations dans les zones décennales 

Pour les zones de 10 ans, le nombre total d’élans récoltés était plus élevé dans les territoires 

de loups (5,80 ± 0,18) que dans les zones de contrôle (4,13 ± 0,18) et diminuait avec le temps 

(moyenneannée 1 = 5,55 ± 0,39, moyenneannée 10 = 3,68 ± 0,30, B = -0,26 ± 0,046, Tableau 1, 

Fig. 1b). Le même schéma de récolte s'est produit pour toutes les catégories d’élans (Tableau 

1). L'effet d'interaction statistiquement significatif entre le temps et le type de zone (territoires 

de loups et zones de contrôle, Tableau 1) pour le nombre total d’élans (Fig. 1b), les femelles 

séparément et les veaux séparément, ainsi que l'effet presque statistiquement significatif pour 

les mâles séparément (p = 0,061) ont montré que la réduction de la récolte était plus 

importante dans les territoires de loups par rapport aux zones de contrôle. La récolte du 

nombre total d’élans (Fig. 2b), des mâles séparément et des femelles séparément a eu 

tendance (p = 0,059-0,088) à être plus faible dans les petits territoires (gamme 900-1000 km2), 

par rapport aux grands territoires (gamme 1100-2000 km2, Tableau 2). 

 

Les quotas attribués étaient plus élevés dans les territoires de loups (4,26 ± 0,10) que les 

prélèvements réels (3,31 ± 0,11) et cette différence augmentait avec le temps (Tableau 3, Fig. 

4a). Le même schéma a été trouvé dans les zones de contrôle avec des quotas plus élevés 
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(3,28 ± 0,10) que le prélèvement réel (2,37 ± 0,11) et, là encore, cette différence a augmenté 

avec le temps (Tableau 3, Figure 4b). Par conséquent, contrairement aux zones de 5+5 ans, 

le prélèvement réel dans les zones de 10 ans a davantage divergé des quotas alloués avec le 

temps, tant dans les territoires de loups que dans les zones de contrôle. Comme pour les 

prélèvements, les quotas alloués diffèrent entre les territoires de loups et les zones de contrôle 

et l'effet d'interaction montre que les quotas sont plus réduits avec le temps dans les zones 

de contrôle que dans les territoires de loups (Tableau 4, Fig. 4a-b). 

 

Contrairement aux zones 5+5 ans, l'effort de chasse n'a pas changé avec le temps et ne diffère 

pas entre les territoires de loups et les zones de contrôle (Tableau 5). 

 

 
Fig. 2. Récolte d’élans à l'intérieur de petits et grands territoires de loups. Récolte totale d’élans (mâles, femelles et 
veaux mis en commun) pendant a) cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec la présence des loups (n = 
25), et b) dix ans avec la présence des loups (n = 43) en relation avec les petits et les grands territoires de loups. La 

ligne verticale en a) indique la première année de présence des loups. doi:10.1371/journal.pone.0119957.g002 

 

Le nombre total d’élans observés par heure était plus élevé dans les territoires de loups (0,066 

± 0,006) que dans les zones de contrôle (0,058 ± 0,005) et diminuait avec le temps (Tableau 

6). Le même schéma a été montré pour le nombre de femelles observées (0,029 ± 0,003 dans 

les territoires de loups et 0,024 ± 0,002 dans les zones de contrôle, Tableau 6). En revanche, 

le nombre de mâles et de veaux observés par heure ne diffère pas entre les territoires de loups 

et les zones de contrôle, mais diminue avec le temps pour les veaux, mais pas pour les mâles 

(Tableau 6). La composition des classes d'âge et de sexe dans les populations d’élans au cours 

de la période de dix ans était similaire dans les territoires de loups et les zones de contrôle, 
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car il n'y avait pas d'effet d'interaction significatif pour aucune des catégories d’élans (Tableau 

6). Cependant, le nombre de veaux par femelle était significativement plus bas (16%) dans 

les territoires de loups (0,63 ± 0,03) comparé aux zones de contrôle (0,75 ± 0,04, Tableau 6) 

et cela n'a pas changé avec le temps, que ce soit dans les territoires de loups ou dans les zones 

de contrôle. 

 
Tableau 3. Effets du temps (périodes de dix ans) sur les quotas attribués et la récolte réelle des chasseurs d’élans adultes 

(mâles et femelles regroupés), à l'aide d'un modèle généalogique avec les options de mesures répétées 

 
Les analyses ont été effectuées pour les zones cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec présence de 
loups, et dans les zones avec présence continue de loups pendant dix ans, ainsi que dans leurs zones de contrôle 
respectives. doi:10.1371/journal.pone.0119957.t003 

 

Réduction des prélèvements pour compenser la prédation du loup 

Les données montrent que les chasseurs ont réduit le nombre total d’élans récoltés (Fig. 5). 

Dans les zones 5+5 ans, la réduction moyenne réelle du nombre total d’élans récoltés était 

de 2,1 élans/10 km2 au cours des cinq premières années après l'établissement des loups, y 

compris une réduction d'un tiers de la proportion de femelles. Cette réduction était 

supérieure à la réduction estimée nécessaire pour compenser la prédation des loups (Fig. 5a). 

Le prélèvement dans les zones de contrôle 5+5 ans, a également diminué mais pas dans une 

mesure qui correspondrait au montant théoriquement nécessaire pour compenser 

entièrement la prédation du loup (Fig. 5b), ce qui suggère que le déclin dans les zones 5+5 

loups était principalement dû à l'établissement du loup. Dans les zones de 10 ans, le 

prélèvement a diminué à la fois dans les territoires des loups (Fig. 5c) et dans les zones de 

contrôle (Fig. 5d), avec un déclin beaucoup plus important dans les premières. 

DISCUSSION 
Les prélèvements d’élans par les chasseurs ont diminué, que ce soit ou non à l'intérieur des 

territoires de loups. La réduction du prélèvement d’élans par les chasseurs a été plus forte 

dans les territoires de loups que dans les zones de contrôle, conformément à nos prévisions. 

Cette tendance était évidente à la fois pendant la phase d'établissement des loups et dans les 

zones où les loups ont été présents de manière continue pendant au moins dix ans. La 

diminution des prélèvements des chasseurs avec le temps, également dans les zones de 

contrôle, indique très probablement un déclin général de la population d’élans, et est 

également indiquée par les données provenant des observations des chasseurs. Le déclin 

général constaté dans les prélèvements d’élans dans cette étude, à la fois dans les territoires 

des loups et dans les zones de contrôle, est probablement le résultat d'une stratégie de 

gestion intentionnelle à grande échelle, qui a consisté à réduire les dommages causés par les 

élans aux arbres forestiers ayant une valeur commerciale. 
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Fig. 3. Quota et récolte d’élans adultes dans les territoires de loups comparés aux zones de contrôle. Quota et récolte 
d’élans adultes (mâles et femelles regroupés) dans a) les territoires de loups (n = 22) et b) les zones de contrôle au 
cours des cinq années précédant l’établissement des loups et des cinq années de présence des loups. La ligne verticale 
en a) indique la première année de présence du loup. Doi :10.1371/journal.pone.0119957.g003 

 
Tableau 4. Effets du temps (périodes de dix ans) et du type de zone (territoires de loups et zones de contrôle) sur les 
quotas alloués d’élans adultes (mâles et femelles regroupés), à l'aide d'un modèle linéaire général avec les options de 
mesures répétées 

 
Les analyses ont été effectuées pour les zones cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec la présence de 
loups, ainsi que dans les zones avec une présence continue de loups pendant dix ans. 
doi:10.1371/journal.pone.0119957.t004 

 

Cette zone d'étude est unique en termes d'histoire des taux élevés de récolte d’élans en 

combinaison avec une population de loups en expansion. Nos résultats s'ajoutent à ceux de 

plusieurs études antérieures menées dans d'autres régions du monde, qui discutent de la 

nécessité de réduire les prélèvements des chasseurs après l'établissement d'un prédateur 

supplémentaire. En Alaska, aux États-Unis, où les orignaux ont été continuellement exposés 

à la prédation par les loups et/ou les ours (ours brun et ours noir [Ursus americanus]), les 

récoltes ont augmenté dans les zones où le contrôle des prédateurs a été mis en place [46]. 

De même, dans la région du Grand Yellowstone (GYA), aux États-Unis, qui compte une 

population de loups nouvellement établie et en expansion, les données empiriques et la 

modélisation théorique ont soutenu une réduction nécessaire des prélèvements de cerfs 

wapitis (Cervus elaphus) par les chasseurs pour prévenir un déclin du nombre de wapitis [47, 

48, 49]. En revanche, il a été avancé que la prédation des loups sur les wapitis après la 
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réintroduction des loups dans la GYA était largement compensatoire et n'était pas la cause 

sous-jacente du déclin de la population de wapitis après le retour des loups [6], mais que ce 

déclin pouvait être causé par des changements dans les conditions climatiques combinés à 

une augmentation de la chasse en dehors du parc [6]. Dans le Michigan, le Minnesota et le 

Wisconsin, aux Etats-Unis, les populations de cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) existent 

à des densités élevées et ont été relativement peu affectées par la prédation malgré un fort 

rétablissement des loups [50]. Les auteurs expliquent l'absence d'impact des loups sur ces 

populations de proies par le potentiel de reproduction élevé du cerf de Virginie, combiné à 

des hivers doux. 

 
Tableau 5. Valeurs des paramètres (B) de l'année et du type de zone (territoires de loups et zones de contrôle) sur 
l'effort de chasse, à l'aide d'un modèle linéaire mixte généralisé 

 
Les analyses ont été effectuées pour les zones cinq ans avant l'établissement des loups et cinq ans avec présence de 
loups, et dans les zones avec présence continue de loups pendant dix ans. doi:10.1371/journal.pone.0119957.t005 

 

Les populations d'élans Scandinaves ont un potentiel de reproduction très élevé [51] et la 

prédation par les loups est fortement sélective en faveur des veaux et des vieilles femelles 

[18, 20, 31]. Ainsi, la sélection des proies par les loups contraste fortement avec la récolte des 

chasseurs qui est biaisée en faveur d'une proportion plus élevée (que celle des loups) d'adultes 

et en faveur des mâles pour le segment des adultes [11, 52]. Chez les espèces à longue durée 

de vie telles que l'élan, les classes d'âge et de sexe des animaux contribuent généralement 

différemment à la croissance de la population en ayant des valeurs reproductives différentes 

[13, 53]. Par conséquent, la récolte des chasseurs aura un impact plus fort sur la croissance 

de la population d'élans par unité tuée. De plus, une part importante de la prédation des loups 

vise les veaux au début de l'été, ce qui peut soulager les femelles du coût de la lactation [22]. 

La prédation par les loups peut donc, contrairement à la chasse qui a lieu principalement à 

l'automne [37], entraîner dans une certaine mesure une compensation reproductive chez 

les femelles élans adultes. Cependant, même si ce mécanisme de compensation était présent 

dans la population Suédoise d'élans, les observations des chasseurs indiquent qu'il n'était pas 

suffisant pour compenser entièrement l'effet combiné de la prédation par les loups et de la 

chasse. 
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Fig. 4. Quota et récolte d’élans adultes dans les territoires de loups comparés aux zones de contrôle. Quota et récolte 
d’élans adultes (mâles et femelles regroupés) dans a) les territoires de loups avec au moins dix ans de présence de loups 
(n = 38) et b) les zones de contrôle adjacentes. doi:10.1371/journal.pone.0119957.g004 

 

Dans notre étude, les chasseurs ont réagi (les quotas ne spécifiant que le nombre autorisé 

d'adultes à prélever) à l'établissement des loups non seulement en ajustant la taille totale des 

prélèvements, mais aussi en modifiant la composition des animaux chassés en diminuant la 

proportion de femelles dans les prélèvements. Cette réduction de la récolte de femelles peut, 

dans une certaine mesure, compenser une réduction numérique de la récolte inférieure à la 

perte estimée due à la prédation par les loups [11, 18]. Dans le GYA, il a été avancé qu'une 

augmentation de la survie des femelles wapitis est nécessaire pour arrêter la diminution du 

nombre de wapitis résultant des effets combinés du prélèvement par les chasseurs et de la 

prédation [48]. Outre la réduction du nombre de femelles prélevées dans la population 

Suédoise d'élans, la réduction du nombre de veaux prélevés peut être soit une stratégie 

intentionnelle des chasseurs pour compenser, soit une conséquence de la forte pression de 

prédation exercée par les loups sur les veaux pendant l'été [20]. Il est intéressant de noter que 

la stratégie de prélèvement impliquant principalement une réduction du nombre de femelles 

et de veaux, telle qu'elle a été démontrée dans les zones où les loups ont été présents pendant 

au moins dix ans, a donné lieu à une structure de sexe et d'âge des populations d'élans 

similaire à celle trouvée dans les zones de contrôle (d'après les observations des élans). 

Toutefois, il convient de noter que les prélèvements d’élans dans les territoires des loups sont 

restés plus élevés (zones de 10 ans) ou ont été similaires (zones de 5+5 ans) que dans les 

zones de contrôle. 
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Tableau 6. Valeurs des paramètres (B) de l'effet principal de l'année (périodes de dix ans) et du type de zone 
(territoires de loups et zones témoins), ainsi que de leur interaction, sur le nombre d’élans observés par les chasseurs au 
cours de la première semaine de récolte (nombre total d’élans, de femelles, de faons et de faons/femelle) 

 
Un modèle linéaire mixte a été utilisé. Les analyses ont été effectuées dans les zones où la présence du loup a été 

continue pendant dix ans. doi:10.1371/journal.pone.0119957.t006 

 

Dans ce contexte, nous utilisons le terme de gestion adaptative comme une stratégie 

délibérée réalisée par les chasseurs et les gestionnaires pour ajuster la taille et/ou la 

composition de la récolte afin de ne pas réduire davantage la densité d’élans (et le rendement 

durable futur). Deux observations soutiennent une stratégie de gestion adaptative des élans 

dans les zones 5+5 ans. Premièrement, la diminution des quotas et la réduction de la récolte 

réelle ont été suffisantes pour compenser la prédation des loups et la tendance générale à la 

baisse de la taille des populations d'élans, comme indiqué dans les zones de contrôle. 

Deuxièmement, la réduction la plus prononcée de la récolte réelle et des quotas de chasse 

a été évidente au cours de la première année suivant l'établissement des loups, démontrant 

une réponse instantanée des gestionnaires et des chasseurs à l'établissement d'un prédateur 

supplémentaire. La réponse comportementale rapide des gestionnaires et des chasseurs après 

l'établissement d'un nouveau prédateur dans notre zone d'étude contraste également avec la 

réponse fonctionnelle plus communément observée, décalée dans le temps, entre les taux 

de prélèvement des chasseurs et les changements dans les densités de population d'ongulés 

[4, 54]. Par conséquent, la réponse rapide observée dans notre étude était probablement plus 

le résultat d'une augmentation anticipée de la mortalité des élans déclenchée par l'information 

sur l'établissement des loups que par une réponse fonctionnelle biologique liée aux 

changements réels de la densité de la population d’élans. Cependant, une réponse 

fonctionnelle des gestionnaires et des chasseurs due à une réduction de la densité de la 

population d’élans peut avoir été apparente dans les zones de 10 ans puisque la taille de la 

récolte y a montré une réduction plus importante avec le temps par rapport aux zones de 

contrôle. Cette hypothèse de surexploitation est également soutenue par les données sur les 

observations d’élans par les chasseurs, qui ont montré une réduction au fil du temps du 

nombre d’élans observés. Il est intéressant de noter que cette tendance négative du nombre 
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d’élans observés ne diffère pas entre les territoires des loups et les zones de contrôle, ce qui 

indique que la prédation par les loups n'est peut-être pas le principal mécanisme de causalité 

de cette tendance. 

 

 
Fig. 5. Changements simulés et réalisés de la récolte d’élans dans les territoires des loups par rapport aux zones de 

contrôle. L'axe des x indique la proportion de femelles récoltées et l'axe des y indique le nombre total d’élans récoltés. 
Les bandes continues indiquent les valeurs des taux de récolte et des proportions de femelles dans la récolte (gris clair 
: sans loups, gris foncé : avec loups) calculées en supposant une densité d’élans qui rendrait durable la récolte de la 
première année. Les flèches indiquent les moyennes annuelles de la récolte totale et la proportion de femelles dans 
cette récolte dans a) les zones avec loups de 5+5 ans, b) les zones de contrôle de 5+5 ans, c) les zones avec loups de 

10 ans, et d) les zones de contrôle de 10 ans. La ligne pointillée dans a) montre l'année où les loups sont revenus et dans 
b) la comparaison si les loups s'étaient établis. doi:10.1371/journal.pone.0119957.g005 

 

Une condition préalable pour que les chasseurs puissent réagir de manière adaptative est 

que l'établissement de nouveaux territoires de loups soit correctement surveillé et 

communiqué à la communauté des chasseurs à un stade précoce de l'établissement du 

territoire des loups. En Suède, tous les conseils administratifs des comtés sont tenus de 

recenser et de signaler les territoires de loups nouvellement établis et d'estimer leur taille 

approximative et leur répartition géographique chaque année. Grâce à ces informations, les 

gestionnaires et les chasseurs ont la possibilité de réagir et d'ajuster les quotas de prélèvement 

en conséquence. La gestion de l'élan en Suède contraste avec la situation dans le GYA, où 

le prélèvement de wapitis par les chasseurs n'a pas été initialement réduit avec la 

réintroduction des loups, mais a été progressivement réduit au fil du temps [55]. 

 

Les informations relatives à la présence ou à l'absence de loups ne sont pas suffisantes pour 

une gestion efficace de d’élans. Nous avons montré que des territoires de loups plus petits 

étaient corrélés à une réduction relativement plus importante des prélèvements par les 

chasseurs par rapport à des territoires plus grands. La taille des territoires de loups diminue 

lorsqu'une population croissante devient saturée [56]. Une autre explication de la diminution 
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de la taille des territoires des loups est l'augmentation de la densité des proies [57]. Cependant, 

une telle relation entre la taille du territoire et la densité de loups ou d'élans n'a pas été 

confirmée dans la péninsule Scandinave [42]. De plus, il existe des preuves que les taux de 

prédation des loups sont fortement liés au ratio orignal-loup [58] ou à l'abondance des 

orignaux dans les territoires des loups [59] qui, à son tour, est positivement lié à la taille du 

territoire des loups. Par conséquent, dans les petits territoires, les loups exercent un taux de 

prédation plus élevé que dans les grands territoires, ce qui se traduit par une récolte durable 

plus faible. 

 

Les territoires de loups ayant au moins dix ans de présence (zones de dix ans) représentent 

les parties de la Scandinavie colonisées pour la première fois par les loups. Il est intéressant 

de noter que nos données montrent que les prélèvements initiaux et les observations d’élans 

faites par les chasseurs dans les territoires colonisés pour la première fois sont plus élevés 

que dans les zones de contrôle et les zones colonisées plus tard par les loups (zones de 5+5 

ans). Cela indique que les loups de la péninsule Scandinave, au début de la colonisation, ont 

choisi des zones à forte densité d’élans pour établir leur territoire et que, même dix ans après 

l'établissement des loups, les densités d’élans étaient encore suffisamment élevées pour 

entraîner une récolte plus importante par rapport aux zones de contrôle. 

 

Nos résultats peuvent avoir des implications importantes pour la généralité des effets sur 

l'écosystème qui peuvent être anticipés à partir de la colonisation par les grands prédateurs 

dans des zones nouvelles ou anciennement habitées. De nombreuses études sur les effets des 

grands prédateurs sur l'écosystème ont jusqu'à présent porté sur des zones où l'impact de 

l'homme est faible ou nul [60]. Il a été suggéré que la recolonisation de ces zones par les 

grands prédateurs entraîne de forts effets sur l'écosystème, y compris des cascades 

trophiques, en partie en raison d'effets numériques directs sur la densité des proies [61]. 

Dans cette étude d'un système sous forte influence humaine, nous montrons que la 

recolonisation des loups a entraîné une réponse fonctionnelle quasi instantanée d'un autre 

grand prédateur - l'homme - qui a empêché ou du moins réduit un effet numérique direct sur 

la densité de la principale proie des loups, l'élan. Étant donné que la plupart des habitats 

mondiaux qui seront disponibles pour une future colonisation par les grands prédateurs 

seront probablement fortement influencés par l'homme (comme dans notre zone d'étude), 

le comportement de réponse de l'homme peut constituer un facteur important qui, en fin de 

compte, peut régir l'impact des grands prédateurs sur leurs proies et, par conséquent, sur les 

cascades trophiques potentielles. 
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