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Une proposition d'éthogramme du comportement 

prédateur des grands carnivores, illustré par le loup 
 

 
 
 

Résumé 
Bien que le comportement prédateur soit traditionnellement décrit par un éthogramme de 
base composé de 3 phases (recherche, poursuite et capture), les études comportementales 
des grands carnivores terrestres utilisent généralement le concept de « chasse » pour classifier 
et mesurer la recherche de nourriture. Cette approche est problématique car il n'y a pas de 
consensus sur les comportements qui constituent une chasse. Nous avons donc examiné 
comment l'éthogramme de base pouvait être utilisé comme cadre commun pour classer le 
comportement des grands carnivores. Nous avons utilisé 2 150 heures d'observation du 
comportement des loups (Canis lupus) dans le parc national de Yellowstone, dont 517 et 134 
rencontres avec des cerfs wapitis (Cervus elaphus) et des bisons d'Amérique (Bison bison), 
respectivement, pour démontrer l'importance fonctionnelle de plusieurs modèles de 
comportement des grands carnivores fréquemment décrits, mais rarement quantifiés, qui ne 
sont pas explicitement décrits par l'éthogramme de base (approche, observation, et attaque 
de groupes). Pour tenir compte de ces comportements supplémentaires importants, nous 
proposons une forme modifiée de l'éthogramme de base (recherche, approche, observation, 
attaque d'un groupe, attaque d'un individu et capture). Nous avons testé l'applicabilité de cet 
éthogramme en le comparant à 31 classifications et descriptions antérieures impliquant 7 
autres espèces et 5 autres populations de loups. La correspondance étroite entre les études 
suggère que cet éthogramme peut fournir un schéma généralement utile pour classer le 
comportement prédateur des grands carnivores qui est comportementalement moins ambigu 
que le concept de chasse. 

INTRODUCTION 
La description et la classification du comportement sont fondamentales pour les études 

quantitatives du comportement animal. Bien que parfois négligée, cette étape d'une étude 

comportementale est cruciale car elle détermine la portée de l'analyse et dicte souvent le cours 

de la recherche future (Bekoff 1979 ; Hinde 1970 ; Hutt et Hutt 1970). Cependant, il est 

difficile de classer le comportement parce qu'il se présente comme un flux continu de 

mouvements et que les biais de l'observateur affectent la façon dont les unités de 

comportement sont séparées et recombinées à partir de ce flux (Fentress 1990). Néanmoins, 

les régularités et les discontinuités dans les modèles de mouvement fournissent une base 
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empirique permettant de subdiviser les flux comportementaux en unités naturelles (Altmann 

1965 ; Lehner 1996 ; Martin et Bateson 1993). Les chercheurs peuvent donc minimiser les 

biais dans la classification du comportement en sélectionnant des unités de comportement 

qui reflètent ces subdivisions naturelles. 

 

Le comportement prédateur est traditionnellement subdivisé en trois unités ou phases 

naturelles : recherche, poursuite et capture (Holling 1965 ; MacArthur et Pianka 1966). Cet 

éthogramme de base sous-tend des décennies de recherche sur la prédation et constitue 

l'approche standard pour la classification du comportement de presque tous les prédateurs, 

à l'exception des grands carnivores terrestres. Les études comportementales sur les grands 

carnivores classent généralement le comportement prédateur en termes de « chasse ». Les 

auteurs se sont plaints de ce terme depuis sa première application aux grands carnivores car 

sa définition est trop subjective (Caro 1994 ; Creel et Creel 1995, 2002 ; Kruuk 1972 ; Mills 

1990 ; Schaller 1972 ; Scheel and Packer 1991 ; Stander 1992 ; Stander et Albon 1993). En 

conséquence, une chasse peut se référer à n'importe lequel de plusieurs comportements, 

individuellement ou collectivement (Tableau 1). Creel et Creel (1995, 2002) notent qu'aucune 

définition unique de la chasse ne peut s'appliquer à tous les grands carnivores en raison de la 

variation des techniques de chasse (chasse à l'affût contre chasse à courre). Néanmoins, 

l'absence d'une définition standard de la chasse a compliqué les comparaisons taxonomiques 

(Caro et FitzGibbon 1992 ; Gittleman 1989 ; Packer et Ruttan 1988). 

 
TABLEAU 1 - Définitions utilisées dans les études sur les grands carnivores pour classer une chasse.a 

 
 

La définition de la chasse est également problématique parce qu'elle implique d'exclure des 

phases de prédation, de les combiner en une seule unité de mesure, ou les deux, et que de 

nombreux aspects du comportement des prédateurs et des proies sont influencés de manière 

différentielle par différentes phases. Par exemple, les préférences alimentaires des prédateurs 

peuvent être générées par des différences entre les types de proies dans n'importe quelle 

phase, et les interprétations du régime alimentaire des prédateurs peuvent être affectées par 

la phase qui est échantillonnée (Creel et Creel 2002 ; Sih et Christensen 2001). Ceci est 

particulièrement pertinent pour la théorie du régime alimentaire optimal parce qu'elle fait des 
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prédictions sur une seule phase de la prédation, la probabilité d'attaque lors d'une rencontre 

avec une proie, et les différences entre les types de proies dans d'autres phases peuvent 

produire des régimes alimentaires qui ne correspondent pas à la théorie (Sih et Christensen 

2001). De même, la variation de l'efficacité des traits anti-prédateurs entre les phases peut 

conduire à des conclusions erronées sur la valeur d'un trait anti-prédateur en fonction de la 

phase dans laquelle il est échantillonné (Endler 1986 ; Lingle et Pellis 2002). 

 

En plus des 3 phases de base, les grands carnivores en présentent au moins 3 autres, dont 

l'approche (Fanshawe et FitzGibbon 1993 ; Kruuk et Turner 1967), l'observation (Carbyn 

et Trottier 1987 ; Eaton 1970a) et la poursuite de groupes (FitzGibbon et Fanshawe 1988 ; 

Kruuk 1972). L'approche réduit la distance entre le prédateur et la proie avant la poursuite, 

l'observation est liée à l'évaluation de la proie (FitzGibbon et Fanshawe 1988 ; Kruuk 1972), 

et la poursuite de groupes implique la sélection d'un membre spécifique du groupe, ce qui 

est indiqué par une augmentation de la vitesse (Kruuk 1972 ; Lingle et Pellis 2002). 

Cependant, lorsque les proies se tiennent debout et se défendent, le harcèlement remplace 

la poursuite dans la séquence (Kruuk 1972 ; Mech 1970 ; Schaller 1972). Bien que de 

nombreuses preuves qualitatives suggèrent que ces comportements supplémentaires sont 

importants d'un point de vue fonctionnel, les preuves quantitatives font généralement défaut. 

La réintroduction des loups dans le parc national de Yellowstone offre une nouvelle 

opportunité d'étudier le comportement prédateur des grands carnivores (Smith et al. 2004). 

Cependant, l'absence d'un schéma standard pour classifier ce comportement constitue un 

dilemme méthodologique. Pour y remédier, nous avons développé une nouvelle approche 

de la classification du comportement prédateur des grands carnivores, basée sur 

l'éthogramme de base. Il n'est pas surprenant que l'éthogramme de base ne soit pas une 

description complète de toutes les phases de prédation qui ont été décrites pour les grands 

carnivores. Il est difficile de le modifier pour tenir compte de ces phases, car si l'on ajoute 

des phases qui adaptent l'éthogramme à une ou quelques espèces, son utilité en tant que 

description générale diminuera. Il faut donc trouver un équilibre entre la nécessité de diviser 

le continuum comportemental en catégories et le besoin de généralité. Pour y parvenir, nous 

nous posons deux questions. Premièrement, la fonction d'une phase supplémentaire est-

elle suffisamment importante pour justifier une modification de l’éthogramme de base ? 

Deuxièmement, des phases fonctionnellement importantes peuvent-elles être ajoutées à 

l'éthogramme de base sans sacrifier sa généralité ? Nous abordons la première question en 

examinant le rôle de l'approche, de l'observation, du harcèlement et de la poursuite des 

groupes dans les interactions entre les loups (Canis lupus), les cerfs wapitis (Cervus elaphus) et 

les bisons Américains (Bison bison) dans le parc national de Yellowstone. Nous examinons la 

deuxième question en comparant notre éthogramme modifié à 31 classifications et 

descriptions antérieures impliquant 7 autres grands carnivores et 5 autres populations de 

loups. 

MATERIEL ET METHODE 
Zone d'étude 

Le parc national de Yellowstone s'étend sur 891 000 ha d'un plateau principalement forestier 

au nord-ouest du Wyoming, dont l'altitude varie de 1 500 à 3 300 m. Nous avons observé les 

loups principalement dans une prairie de 100 000 ha dans le quart nord du parc national de 

Yellowstone, appelée Northern Range. Cette zone est caractérisée par une série de vallées 

ouvertes, de crêtes et de plateaux mineurs. Les basses altitudes (1 500-2 400 m) de la 
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Northern Range constituent une importante zone d'hivernage pour les ongulés. Au cours de 

cette étude, la Northern Range comptait environ 12 000 wapitis et 700 bisons (D. W. Smith, 

National Park Service, in litt.), isolés ou en groupes de 800 et 75 animaux, respectivement. 

Une route goudronnée parcourt toute la longueur de la Northern Range et permet un accès 

tout au long de l'année. En hiver, nous avons également observé des loups dans la Pelican 

Valley, une zone sans route à l'intérieur du parc national de Yellowstone à une altitude 

d'environ 2 500 m, où la principale proie des loups était une petite population de bisons 

(≤150 individus). 

 

Population étudiée 

Quarante et un loups munis de colliers-radio ont été réintroduits dans le parc national de 

Yellowstone en 1995 et 1996 (Bangs et Fritts 1996). Chaque année suivante, le personnel du 

parc national de Yellowstone a procédé à l’équipement radio de 30 à 50% des petits nés 

(Smith et al. 2000). Nos procédures de manipulation des loups étaient conformes, le cas 

échéant, aux directives de l'Amercian Society of Mammalogists (Animal Care and Use 

Committee 1998). Les loups observés dans le cadre de cette étude étaient soit des membres, 

soit des descendants de la population réintroduite d'origine. De 1995 à 2000, 14 à 110 loups 

composaient 2 à 7 meutes de 2 à 27 loups par meute (�̅� ± SE = 9,9 ± 1,0 loups/meute, n = 

37 années meutes). Dans cette étude, nous nous sommes concentrés principalement sur 4 

meutes de loups : Rose Creek, Leopold, Druid Peak et Mollie's. Au moins 2 individus de 

chaque meute ont été équipé d’un collier-radio. 

 

Observation de la recherche de nourriture 

Nous avons systématiquement observé les loups pendant deux périodes de 30 jours (de la 

mi-novembre à la mi-décembre et en mars) de 1995 à 2000 (Smith et al. 2004). L'hiver était 

la meilleure période pour observer les loups car ils étaient attirés par les ongulés qui se 

concentraient sur les aires d'hivernage ouvertes. Au cours de chaque période, deux 

observateurs ont surveillé chaque meute de loups focale sur la chaîne du Nord tous les jours 

de l'aube au crépuscule, et des observateurs en avion à voilure fixe ont tenté de localiser 

toutes les meutes du parc national de Yellowstone tous les jours, si les conditions 

météorologiques le permettaient. Les observateurs au sol ont observé les loups pendant un 

total de 1 901 heures et ont documenté 296 rencontres avec des wapitis et 40 avec des bisons, 

tandis que les observateurs en aéronef ont enregistré 6 rencontres avec des wapitis et 3 avec 

des bisons. Ceux-ci ont été principalement observés depuis le sol (95%) pendant les mois 

non hivernaux (56% ; 1er mai au 31 octobre). Les observations dans la vallée du Pélican ont 

été enregistrées pendant une période de 2 à 4 semaines en mars de 1999 à 2003. L'auteur 

principal et au moins un observateur supplémentaire ont surveillé la seule meute résidente 

(celle de Mollie) de l'aube au crépuscule chaque jour. Ils ont observé les loups pendant 249 

heures supplémentaires et ont documenté 67 rencontres de loups avec des bisons et 1 avec 

des wapitis. 

 

Les observateurs au sol ont localisé les meutes focales en utilisant la radio-télémétrie à partir 

de points d'observation sur ou près de la route (Northern Range), ou à partir d'un seul point 

d'observation à 8 km de la route la plus proche (Pelican Valley), et ont observé les meutes à 

des distances de 0,1 à 6,0 km avec des jumelles et des lunettes d'observation (25-75×). 

L'observation nocturne des loups avec des lunettes de vision nocturne n'a pas été efficace en 
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raison des longues distances entre les loups et les observateurs. L'essentiel de l'activité 

prédatrice diurne s'est déroulé en deux périodes, de 06h00 à 09h00 et de 16h00 à 18h00. 

 

De 1995 à 1997, les observations du comportement prédateur des loups ont été enregistrées 

ad libitum (Altmann 1974). Sur la base de l'examen de ces observations initiales, nous avons 

défini 6 états d'alimentation exclusive (Tableau 2 ; voir ci-dessous pour plus de détails). De 

1997 à 2003, les observateurs ont enregistré chaque occurrence de chaque état de recherche 

de nourriture (échantillonnage de toutes les occurrences - Altmann 1974) ainsi que des 

informations sur l'heure de l'occurrence, le nombre, l'âge et le sexe des loups, les espèces de 

proies, le nombre et la classe d'âge/sexe des proies (c.-à-d. mâle, femelle, jeune d'un an ou 

faon), et la réponse au vol des proies. Le comportement de tous les membres de la meute 

n'était pas toujours synchronisé, donc dans ces situations nous avons enregistré l'état de 

recherche de nourriture qui était séquentiellement le plus proche d'aboutir à une mise à mort 

(état d'escalade le plus élevé). Par exemple, si 4 des 5 loups étaient « en approche » et que le 

dernier était « en attaque », nous avons noté l'état de recherche de nourriture comme étant 

une attaque. Ainsi, le comportement d'un seul loup pouvait déterminer l'état de recherche de 

nourriture. L'échantillonnage de l'animal focal n'était pas pratique en raison de la difficulté 

d'observer continuellement le même individu à de longues distances (0,1-6,0 km) sur un 

terrain invariable parmi les mouvements des autres membres de la meute (2-27 loups) et des 

proies (2-800 individus). L'échantillonnage par balayage n'était pas non plus pratique car il 

était difficile de voir tous les loups simultanément. Nous avons enregistré la réaction de fuite 

des proies au début et à la fin de chaque état de recherche de nourriture car elle variait parfois. 

Les observations ont été dictées dans des enregistreurs vocaux, notées avec des 

chronomètres numériques ou enregistrées avec des caméras vidéo, puis transcrites sur des 

feuilles de données. Afin de standardiser la collecte des données, nous avons formé les 

observateurs à reconnaître et à enregistrer les états de recherche de nourriture avant chaque 

période d'étude. 

 
TABLEAU 2 - Éthogramme proposé du comportement des grands carnivores chassant des ongulés 

 
 

États de recherche de nourriture 

Notre éthogramme (Tableau 2) combine les états comportementaux de l'éthogramme de 

base avec ceux des études précédentes sur les grands carnivores. Nous avons défini 

opérationnellement (Lehner 1996) chaque état de recherche de nourriture comme 

l'occurrence simultanée de 2 actes comportementaux ou plus par au moins 1 loup, et nous 

avons évité d'utiliser des seuils de distance arbitraires (Mills 1990) parce que les distances 

variaient. Nous avons caractérisé chaque état par la présence d'une action (marcher ou rester 

immobile), le type d'action (marcher, courir ou s'élancer), la posture (debout, assis et 
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accroupi), l'orientation vers la proie (attention fixée ou non sur la proie) et le statut social de 

la proie (solitaire ou en groupe). Nous considérons qu'un groupe est constitué de ≥2 proies 

de la même espèce ≤10 m à part. Les états pouvaient se produire dans n'importe quel ordre, 

et pouvaient se répéter, et chacun se terminait par le début d'un autre ou d'un comportement 

non prédateur. Les états s'intensifiaient si l'état suivant était séquentiellement plus proche de 

la prédation, par exemple, de la recherche à l'approche. 

 

Comme les loups sont des prédateurs opportunistes qui tuent principalement des proies 

vulnérables, qui ont tendance à se trouver à de faibles densités (Mech and Peterson 2003), 

nous avons considéré que la recherche était synonyme de déplacement (Fig. 1A). Ainsi, nous 

n'avons pas pu distinguer la recherche de proies de la recherche de quoi que ce soit d'autre. 

Néanmoins, nous avons exclu les mouvements accidentels autour des tanières, des carcasses 

et d'autres points fixes. Lors de la recherche, un loup escalade la séquence en s'approchant, 

en attaquant ou en capturant une proie. La capture suivait directement la recherche ou 

l'approche si un loup attrapait une proie immobile telle qu'un nouveau-né. 

 

L'approche consistait à se déplacer vers la proie (Fig. 1B). Si la proie s'enfuit et que ≥loup 

la poursuit, l'état de recherche de nourriture est classé comme une attaque (voir ci-dessous). 

La cooccurrence de deux actes comportementaux distinguait l'approche de la recherche : 

l'intention de regarder et le déplacement vers la proie. Ce critère conservateur visait à 

maximiser la confiance dans notre détermination du début de l'approche, en particulier à 

distance. Nous n'avons pas fait de distinction entre les approches cachées et non cachées. 

Un loup intensifie une approche en attaquant ou en capturant une proie. 

 

L'observation consiste à surveiller une proie, parfois de très près (<10 m ; Fig. 1C). Nous 

n'avons enregistré l'observation que si elle suivait une orientation et un mouvement 

antérieurs vers la proie. Pendant l'observation, un loup a intensifié la séquence en 

s'approchant ou en attaquant. 

 

Lorsqu'un loup attaquait un groupe de proies, l'attaque impliquait 1 ou 2 actions en fonction 

de la réponse du groupe. Les groupes qui s'enfuyaient étaient poursuivis (Fig. 1D), tandis que 

les groupes qui restaient debout étaient harcelés (Fig. 1E). Lorsqu'un loup poursuivait un 

groupe de proies, il courait derrière, à côté ou parmi le groupe en fuite, ou des sous-ensembles 

de celui-ci, tout en tournant la tête d'un côté à l'autre pour repérer les proies qui traversaient 

son champ de vision. Lorsqu'un loup harcèle un groupe de proies, il s'élance sur un ou 

plusieurs membres du groupe tout en jetant un coup d'œil sur les autres. Le loup intensifie 

l'attaque d'un groupe en se concentrant sur un seul de ses membres. 

 

L'attaque d'un individu concerne soit un individu sélectionné dans un groupe, soit un 

individu solitaire. Comme pour les attaques de groupe, les individus qui s'enfuient sont 

poursuivis (Fig. 1F), tandis que ceux qui restent debout sont harcelés (Fig. 1G). Là encore, 

nous avons regroupé la poursuite et le harcèlement car les deux ont le même résultat, à savoir 

la capture d'une proie. Lorsqu'un loup poursuit un individu, il suit exclusivement sa 

trajectoire de fuite. De même, lorsqu'un loup harcèle un individu, il s'élance uniquement vers 

lui. Un loup escalade une attaque sur un individu en le capturant (Fig. 1H). Pendant la 

capture, une proie s'échappe ou est tuée.  
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FIG. 1 - Subdivisions comportementales utilisées dans cette étude pour classer le comportement prédateur des loups : A) 
recherche, B) approche, C) surveillance, D) attaque-groupe (poursuite), E) attaque-groupe (harcèlement), F) attaque-
individu (poursuite), G) attaque-individu (harcèlement), et H) capture. Trois caractéristiques indiquent que les loups de 
l'image D ne se sont pas fixés sur la trajectoire d'un seul wapiti : le loup de gauche regarde ailleurs que vers les trois 
wapitis ; la position élevée de la tête et de la poitrine du loup de droite suggère un galop lent (comparer avec les loups 

de l'image F), ce qui indique la phase d'attaque en groupe (voir texte) ; et le loup de droite n'est pas manifestement 
fixé sur un seul wapiti. (Photos reproduites avec l'aimable autorisation de Douglas Dance et Daniel Stahler) 
 

Analyse des données 

Nous avons évalué l'importance fonctionnelle de l'approche, de l'observation, du 

harcèlement et de la poursuite des groupes en mesurant la fréquence et le résultat de chaque 

comportement lors des rencontres des loups avec les wapitis et les bisons. L'unité 

d'échantillonnage était un état de recherche de nourriture, et nous avons regroupé les états à 

travers les meutes après avoir vérifié que leurs fréquences et leurs résultats ne différaient pas 

entre les meutes. Les comparaisons par paire ont été effectuées à l'aide d'un test du chi-carré 

lorsque toutes les fréquences attendues étaient >5, et un test exact de Fisher a été utilisé 
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lorsqu'au moins une fréquence attendue était <5. Les résultats de toutes les analyses ont été 

considérés comme significatifs à P ≤ 0,05. 

 

Nous avons évalué le rôle de l'approche, de l'observation et de l'attaque des groupes en 

estimant les fréquences de transition entre les états de recherche de nourriture (Haccou et 

Mellis 1992). Une fréquence de transition est la probabilité qu'un état suivant soit atteint une 

fois que l'état précédent a commencé, et est calculée comme le nombre de transitions de 

chaque état à chaque autre état, divisé par le nombre total d'occurrences de l'état précédent. 

Cette approche suppose que la probabilité d'apparition d'un état de recherche de nourriture 

ne dépend que de l'état de recherche de nourriture qui précède immédiatement. Les 

fréquences de transition n'incluaient que les états de recherche de nourriture pour lesquels la 

fin était observée, et excluaient les transitions entre les états de recherche de nourriture et les 

comportements non prédateurs. Nous avons comparé les fréquences de transition entre les 

rencontres des loups avec les wapitis (grande vulnérabilité) et les bisons (faible vulnérabilité 

- Smith et al. 2000) en utilisant un test du chi carré qui excluait les transitions avec des 

fréquences de 0. Par conséquent, les degrés de liberté varient en fonction du nombre de 

transitions différentes comparées. 

 

Pour évaluer la variation de la vitesse des loups pendant les poursuites, nous avons comparé 

la fréquence des foulées (Heglund et Taylor 1988 ; Taylor 1978) de 18 loups différents avant 

et après que chacun ait commencé à suivre la trajectoire d'un seul wapiti dans chacune des 

18 poursuites filmées (Landis Wildlife Films, Gardiner, Montana). La fréquence des foulées 

a été mesurée en regardant le film à vitesse lente et en chronométrant l'intervalle d'au moins 

5 cycles d'un pied à la seconde la plus proche (foulées/s). Le nombre de cycles mesurés était 

généralement bien supérieur à 5 (groupe de poursuite, 50,77 ± 9,99 SE cycles/individu ; 

individu de poursuite, 37,27 ± 7,76 cycles/individu). Nous avons testé les différences de 

fréquence de foulée par paire à l'aide d'un test de signe. 

 

Nous avons testé si le harcèlement était aussi efficace que la poursuite dans l'escalade des 

attaques afin d'évaluer notre affirmation selon laquelle ces deux comportements étaient 

fonctionnellement analogues. Pour tenir compte des différences d'invulnérabilité entre les 

proies adultes (>1 an) et subadultes (Mech et al. 2001 ; Smith et al. 2000), nous avons limité 

cette analyse aux proies adultes si l'attaque concernait un individu sélectionné dans un groupe 

ou un individu solitaire. Les attaques sur des groupes comprenaient à la fois des proies adultes 

et subadultes car les groupes composés uniquement d'adultes étaient rares. Cette analyse a 

également été limitée aux captures qui ont conduit à des mises à mort et aux attaques qui ont 

été vues dans leur intégralité. Ces dernières nous ont permis de tester comment le résultat du 

harcèlement était influencé par le moment où il avait lieu au cours de l'attaque (début ou fin). 

 

Pour évaluer si les groupes d'approche, d'observation et d'attaque peuvent être ajoutés à 

l'éthogramme de base sans sacrifier sa généralité, nous avons comparé notre éthogramme 

modifié (Tableau 2) à 13 classifications précédentes et 18 descriptions générales impliquant 

7 autres grands carnivores et 5 autres populations de loups. Nous avons distingué les 

classifications des descriptions selon que les comportements étaient explicitement catégorisés 

ou décrits de manière illustrative. Nous avons associé chacun de nos 6 états de recherche de 

nourriture à chaque catégorie ou terme d'une classification ou d'une description précédente, 

respectivement, selon qu'ils étaient définis par des actes comportementaux similaires (courir, 
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marcher, mordre, etc.). La terminologie variait d'une étude à l'autre, les différents auteurs 

décrivant parfois le même comportement avec des termes différents et décrivant des 

comportements différents avec le même terme. Lorsque les études divisaient ou regroupaient 

les comportements relatifs à nos 6 états de recherche de nourriture, plusieurs catégories ou 

termes ont été associés à un seul état ou une seule catégorie ou terme a été associé à un seul 

état. Nous avons mesuré la correspondance entre l'éthogramme modifié et les études 

antérieures en calculant la proportion d'études classant ou décrivant chaque état de recherche 

de nourriture. 

RESULTATS 
Approche 

Les loups ont généralement approché les wapitis et les bisons après les avoir découverts 

(après recherche), parfois après les avoir observés, et occasionnellement après avoir échoué 

à sélectionner ou capturer un individu (Tableau 3). Lorsque les loups rencontraient des 

wapitis, l'approche conduisait principalement à l'attaque d'un groupe et seulement parfois à 

l'observation. A l'inverse, lorsque les loups approchaient des bisons, ils étaient 

significativement plus susceptibles de s'arrêter et de les observer avant d'attaquer. En 

approchant des bisons, les loups étaient également significativement plus susceptibles de 

sauter le groupe d'attaque et d'aller directement à l'attaque de l'individu, et moins susceptibles 

d'abandonner la rencontre et de continuer à chercher (Tableau 3). Les rencontres avec les 

bisons impliquaient généralement plus d'approche que les rencontres avec les wapitis. 

 
TABLEAU 3 - Fréquences de transition entre les états de recherche de nourriture lorsque les loups ont rencontré des 
groupes de wapitis et de bisons dans le parc national de Yellowstone.a Ces données illustrent la séquence générale des 
états de recherche de nourriture utilisés par les loups lors de rencontres avec des wapitis et des bisons, et ne doivent 
pas être interprétées comme des estimations du taux de rencontre ou du succès de la chasse car tous les résultats ne sont 

pas rapportés, c'est-à-dire que les transitions vers des états de non-recherche de nourriture sont exclues 

 
Observation 

Les loups ont observé les wapitis et les bisons généralement après les avoir approchés, et 

parfois après avoir échoué à sélectionner ou capturer un individu. Ces deux dernières 

transitions sont plus fréquentes avec les bisons qu'avec les wapitis (Tableau 3). L'observation 

conduit généralement à l'approche, mais cette transition est significativement plus fréquente 

dans les rencontres avec les bisons parce que les loups qui observent les wapitis continuent 

souvent à les chercher ou les attaquent. L'observation a rarement conduit directement à la 



MacNulty et al. 2007   Traduction DeepL & RP – 15/01/2024 10 

sélection d'une proie individuelle lors de rencontres avec des wapitis ou des bisons (Tableau 

3). Dans l'ensemble, les loups ont observé les bisons plus souvent que les wapitis. 

 

Attaques de groupes 

Les loups ont attaqué les groupes de wapitis plus fréquemment que les groupes de bisons 

(Tableau 3) et l'ont fait d'une manière quelque peu différente. Bien que les loups attaquent 

principalement les groupes de l'une ou l'autre espèce après s'en être approchés, ils attaquent 

aussi parfois les groupes de wapitis immédiatement après les avoir découverts ou observés. 

En revanche, les loups étaient significativement moins susceptibles d'attaquer après avoir 

découvert ou observé des groupes de bisons. Les résultats concernant les groupes d'attaque 

diffèrent également de manière significative entre les deux espèces de proies. Les attaques 

sur les groupes de wapitis conduisent principalement à la sélection des individus, alors que 

les attaques sur les groupes de bisons conduisent principalement à l'observation. De plus, si 

les loups ne parviennent pas à sélectionner un individu lors d'une attaque de wapitis, ils 

abandonnent généralement la rencontre et poursuivent leurs recherches. Ce scénario était 

rare dans les rencontres des loups avec les bisons (Tableau 3). Lorsque les loups 

poursuivaient les wapitis, la transition entre le groupe d'attaque et l'individu attaqué était 

marquée par une augmentation de la fréquence des foulées (2,06 ± 0,08 SE foulées/s contre 

2,43 ± 0,06 foulées/s ; test de signe, P < 0,001, n = 18). 

 

Harcèlement  

Le harcèlement a été le plus efficace à la fin des attaques impliquant des wapitis solitaires ou 

sélectionnés dans des groupes. Dans ces cas, la probabilité d'une mise à mort était aussi 

grande voire plus grande si les loups harcelaient les wapitis au lieu de les poursuivre (attaque-

individu [membre du groupe], 𝜒2 = 0,05, d.f. = 1, P = 0,83 ; attaque-individu [solitaire], test 

exact de Fisher, P = 1,00 ; Fig. 2b). Mais si des wapitis individuels ont d'abord affronté des 

loups et que l'attaque a commencé par un harcèlement plutôt que par une poursuite, la 

probabilité d'une mise à mort était moindre, bien que cette différence ne soit significative 

que pour les wapitis sélectionnés dans des groupes (attaque-individu [membre du groupe], 

𝜒2 = 8,58, d.f. = 1, P = 0,003 ; attaque-individu [solitaire], test exact de Fisher, P = 0,71 ; Fig. 

2a). Le harcèlement n'a jamais conduit à une mise à mort lorsque les loups ont sélectionné 

des bisons dans des groupes, quel que soit le moment (Fig. 2a et 2b). Toutes les attaques sur 

des bisons solitaires impliquaient du harcèlement et aucune n'a été couronnée de succès. 

Enfin, le harcèlement était généralement moins efficace que la poursuite pour sélectionner 

des individus dans des groupes, quel que soit le moment où il se produisait, mais cette 

différence n'était statistiquement significative que pour le wapiti (wapiti, 𝜒2 = 10,73, d.f. = 1, 

P = 0,001 ; bison, 𝜒2 = 3,61, d.f. = 1, P = 0,06 ; Fig. 2a ; wapiti, 𝜒2 = 16,54, d.f. = 1, P < 0,001 

; bison, 𝜒2 = 2,29, d.f. = 1, P = 0,13 ; Fig. 2b). 
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FIG. 2 - Pourcentage d'attaques qui se sont intensifiées (du groupe d'attaque à l'individu d'attaque et de l'individu 
d'attaque à la capture) lorsque les loups ont poursuivi ou harcelé des wapitis et des bisons a) au début ou b) à la fin de 
l'attaque. Seules les captures ayant abouti à une mise à mort sont incluses. Les données ont été collectées dans le parc 
national de Yellowstone, de 1995 à 2003. La taille des échantillons est indiquée à la base de chaque barre et les 

astérisques indiquent des différences significatives au sein de l'espèce pour chaque type d'attaque. * P ≤ 0,01 ; ** P 

≤ 0,001 

 

Applicabilité de l'éthogramme modifié 

Nous avons trouvé une correspondance conceptuelle étroite entre notre version modifiée de 

l'éthogramme prédateur de base et les classifications et descriptions antérieures du 

comportement des grands carnivores (Annexe I). En particulier, l'approche, l'observation et 

l'attaque des groupes ont été classées ou décrites dans 94%, 71% et 65% des 31 études 

précédentes, respectivement, avec 42% des études faisant référence aux trois 

comportements. Pour les espèces autres que le loup, l'approche est spécifiée dans 100% des 

classifications et 94% des descriptions, et l'observation est incluse dans 70% des 

classifications et 63% des descriptions. De plus, 40% des classifications et 69% des 

descriptions font la distinction entre l'attaque de groupes et l'attaque d'un membre spécifique 

du groupe. Parmi les études sur les loups, notre éthogramme correspondait étroitement à 

une classification (Gray 1987) et à deux descriptions (Clark 1971 ; Murie 1944). Parmi les 

études sur les non-loups, notre éthogramme était le plus similaire aux classifications des 

coyotes (Lingle 2001 ; Lingle et Pellis 2002 ; Lingle et Wilson 2001) et des hyènes tachetées 

(Kruuk 1972) et aux descriptions des guépards (Schaller 1972), des lions (Schaller 1972), des 

hyènes tachetées (Mills 1990), et des chiens sauvages africains (Reich 1981 ; Schaller 1972). 

DISCUSSION 
Nos résultats démontrent que l'approche, l'observation, le harcèlement et la poursuite de 

groupes sont des comportements fonctionnellement importants dans le répertoire prédateur 

d'au moins une population de grands carnivores. Les loups du parc national de Yellowstone 

ont utilisé l'approche pour réduire la distance et pour décider d'attaquer ou de continuer à 

chercher. La décision prise par les loups est probablement le résultat d'une évaluation de la 
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vulnérabilité de la proie. Par exemple, les wapitis étaient trois fois plus vulnérables que les 

bisons (Smith et al. 2000) et les loups attaquaient les wapitis deux fois plus souvent (0,69 

contre 0,31 attaque/approche). En revanche, les loups observaient généralement les bisons 

après les avoir approchés, suggérant que l'observation jouait également un rôle dans 

l'évaluation de la proie (FitzGibbon et Fanshawe 1988 ; Kruuk 1972). 

 

 
FIG. 3 - Modèle conceptuel de la façon dont les états de recherche de nourriture de l'éthogramme modifié peuvent être 
combinés en catégories de comportement de recherche de nourriture d'ordre supérieur. Chaque flèche correspond à 

l'une des trois catégories suivantes (recherche de nourriture, rencontre avec une proie et tentative de prédation) et les 
états qui se trouvent sous une flèche particulière sont assignés à la catégorie correspondante. Les états peuvent être 
assignés à plus d'une catégorie 

 

Cependant, l'observation a rarement conduit directement à l'attaque. Les loups peuvent avoir 

décidé d'attaquer pendant qu'ils observaient, mais se sont d'abord approchés pour réduire la 

distance. Comme les bisons étaient plus agressifs que les wapitis, la tendance des loups à les 

observer plus souvent suggère également que l'observation a pu réduire le risque de blessures 

causées par les proies. Le risque de blessure lors de l'observation était certainement moindre 

que lors de l'approche ou de l'attaque, ce qui peut expliquer pourquoi les loups observent 

souvent les bisons après les avoir approchés. Dans ce cas, l'observation peut avoir été une 

technique à faible risque, mais peut-être moins informative (voir ci-dessous) pour évaluer les 

proies. Plus de loups ont été tués par des wapitis que par des bisons (5 contre 1-Yellowstone 

National Park Wolf Project, in litt.), mais c'est parce que les loups rencontraient plus souvent 

des wapitis (79% des rencontres loups-proies). 

 

La fonction de l'attaque des groupes était de sélectionner un individu dans un groupe. Bien 

que les loups aient parfois sélectionné des individus en les approchant ou en les observant, 

l'attaque de groupes était leur méthode principale. Le groupe d'attaque était peut-être la 

technique la plus efficace pour sélectionner les individus parce qu'elle fournissait les 

informations les plus fiables sur la condition des proies étant donné que la menace de 

prédation était imminente (FitzGibbon et Fanshawe 1988). Dans les cas où les loups 

poursuivaient des groupes de wapitis, nous avons constaté que la fréquence de leurs pas 

augmentait au fur et à mesure qu'ils passaient du groupe d'attaque à l'individu d'attaque. La 

vitesse étant en partie fonction de la fréquence des foulées (Heglund et Talyor 1988 ; Taylor 

1978), ce résultat soutient l'affirmation selon laquelle ces deux états peuvent être distingués 

par un changement de vitesse (Estes et Goddard 1967 ; Kruuk 1972 ; Kruuk et Turner 1967 ; 

Lingle et Pellis 2002 ; Malcolm et van Lawick 1975 ; Schaller 1972). 

 

Le harcèlement était une réponse des loups aux proies qui leur faisaient face et conduisait à 

la prédation aussi souvent que la poursuite, mais seulement lors de rencontres avec des 

wapitis et généralement après une poursuite initiale. Ainsi, les wapitis qui affrontaient d'abord 

les loups et s'enfuyaient ensuite étaient moins susceptibles d'être tués que les wapitis qui 

s'enfuyaient d'abord et s'affrontaient en dernier. Ces derniers étaient probablement des 
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individus vulnérables qui n'avaient ni la force d'affronter les loups ni l'endurance nécessaire 

pour les distancer. Cependant, les bisons étaient trop agressifs pour que le harcèlement soit 

d'une quelconque utilité. Lorsque les loups attaquaient des groupes, le harcèlement conduisait 

à la sélection des individus mais il était moins efficace que la poursuite, ce qui semble être le 

cas pour la plupart des carnivores qui utilisent des techniques de chasse cursive (Gray 1983 ; 

Malcolm et van Lawick 1975 ; Mills 1990 ; Schaller 1972). Ceci peut être dû au fait que ces 

carnivores se basent sur la performance de fuite de la proie pour prendre des décisions de 

sélection (Estes et Goddard 1967 ; FitzGibbon et Fanshawe 1988 ; Kruuk 1972) ou au fait 

qu'il est plus sûr de sélectionner des individus dans des groupes qui fuient. 

 

Nous avons probablement sous-estimé la fréquence d'approche, d'observation et d'attaque 

des groupes pour deux raisons. Premièrement, nous avons enregistré la plupart des 

rencontres entre loups et proies en hiver (80%) lorsque les proies étaient les plus vulnérables 

à la prédation des loups (Mech et Peterson 2003). Puisque la fonction des comportements 

mentionnés ci-dessus est liée à la recherche de proies vulnérables, ils peuvent être moins 

fréquents en hiver qu'à d'autres moments en raison de l'abondance relative de proies 

vulnérables. Deuxièmement, en raison des caractéristiques de notre système d'étude, nous 

avons dû utiliser une approche d'échantillonnage au niveau du groupe et enregistrer l'état le 

plus élevé lorsque les loups se comportaient différemment. L'approche, l'observation et 

l'attaque de groupes étant parmi les états les moins agressifs, nous avons probablement sous-

estimé la fréquence à laquelle un loup individuel les a manifestés. L'avantage de cette 

approche d'échantillonnage est qu'elle minimise le risque de ne pas documenter une mise à 

mort, ce qui aide à estimer le succès de la recherche de nourriture (Mech et al. 2001 ; Smith 

et al. 2000). 

 

Nos résultats prouvent également que les groupes d'approche, d'observation et d'attaque 

peuvent être ajoutés à l'éthogramme prédateur de base sans limiter son applicabilité aux 

grands carnivores. Les 31 classifications et descriptions antérieures du comportement des 

grands carnivores que nous avons examinées spécifiaient au moins l'un de ces 

comportements et près de la moitié d'entre elles faisaient référence aux 3 comportements. 

Ces résultats confirment les rapports précédents selon lesquels différents grands carnivores 

partagent des phases similaires de comportement prédateur (Kleiman et Eisenberg 1973 ; 

Kruuk 1972 ; Kruuk et Turner 1967 ; Mech 1975). Parce que notre éthogramme modifié 

reflète ces phases communes, il peut fournir un schéma plus unifié pour classer le 

comportement des grands carnivores que le concept de chasse, qui est défini différemment 

pour différentes espèces (Tableau 1). Par conséquent, l'éthogramme modifié peut offrir un 

cadre général pour comparer les caractéristiques de recherche de nourriture au sein d'une 

même espèce et d'une espèce à l'autre. 

 

Les divergences entre notre éthogramme modifié et les études précédentes sont 

importantes à noter car elles mettent en évidence le raisonnement sous-jacent à 

l'éthogramme. Par exemple, dans certains cas, notre éthogramme combine des 

comportements que d'autres études ont divisés, ou divise des comportements que d'autres 

ont regroupés. Ces différences reflètent ce que nous pensons être un compromis entre la 

nécessité de diviser le comportement en catégories significatives et la nécessité de maintenir 

la généralité. L'éthogramme divise les comportements en fonction de critères fonctionnels 

généraux, de sorte que les comportements ayant des résultats distincts sont classés 
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séparément, tandis que ceux ayant des résultats similaires sont combinés. La combinaison de 

certains comportements a pour conséquence que l'éthogramme ne décrit pas explicitement 

chaque modèle spécifique de comportement prédateur. Mais ces modèles ne sont pas 

nécessairement exclus, car les états de recherche de nourriture peuvent être subdivisés pour 

décrire explicitement des comportements spécifiques. 

 

Les divergences entre notre éthogramme et les études précédentes illustrent également la 

façon dont l'éthogramme tient compte des différences dans les techniques de chasse et les 

types de proies. Par exemple, le groupe d'attaque est absent de la plupart des études sur les 

félidés (cf. Schaller 1972) et de la première étude sur les loups (Mech 1970). Le premier reflète 

une différence dans la technique de chasse (traque ou course), tandis que le second implique 

une différence dans le type de proie (solitaire ou sociale). Notre éthogramme tient compte 

de ces différences en les traitant comme des variations dans le schéma moteur ou dans 

l'occurrence des états de recherche de nourriture. Ainsi, la classification de la traque et de la 

course ne diffère que sur deux points : le schéma moteur de l'approche (accroupi ou debout) 

et l'occurrence du groupe d'attaque (la traque exclut et la course inclut le groupe d'attaque, 

respectivement). De même, la classification d'un carnivore chassant des proies sociales ou 

solitaires diffère selon que le groupe d'attaque est inclus ou exclu, respectivement. La capacité 

de notre éthogramme à décrire différentes techniques de chasse est un avantage majeur par 

rapport aux classifications traditionnelles de la chasse, car aucune définition de la chasse ne 

décrit toutes les techniques de chasse (Creel et Creel 1995, 2002). 

 

Une autre caractéristique utile de notre éthogramme est qu'il fournit un cadre pour examiner 

les aspects du comportement du prédateur et de la proie qui sont sensibles aux différentes 

phases du processus de prédation, comme le régime alimentaire du prédateur (Creel et Creel 

2002 ; Sih et Christensen 2001), l'ontogenèse du prédateur (Fox 1969 ; Leyhausen 1965), et 

la défense de la proie (Endler 1986 ; Lingle et Pellis 2002). Cette approche peut être 

particulièrement utile dans les études sur le régime alimentaire optimal, car la subdivision 

entre le groupe d'attaque et l'individu attaqué permet de mesurer jusqu'à 3 variables de 

décision : quel groupe attaquer, combien de temps passer à chercher un individu dans le 

groupe (temps de résidence dans le patch - Stephens et Krebs 1986), et quel individu attaquer 

dans le groupe. Jusqu'à présent, seule la première variable de décision a été analysée dans les 

modèles de régime alimentaire des grands carnivores et les résultats ont été mitigés (Creel et 

Creel 2002 ; Scheel 1993). Il est concevable que des modèles qui examinent les 2e et 3e 

décisions, peut-être en conjonction avec la 1re, puissent fournir une meilleure adéquation 

quantitative entre les régimes alimentaires prédits et observés. 

 

Nous notons que les définitions de la chasse ont été utiles précisément parce qu'elles 

combinent plusieurs comportements dans des unités de mesure uniques. Ces unités d'ordre 

supérieur ont été utilisées pour quantifier un certain nombre de caractéristiques importantes 

de la recherche de nourriture, telles que l'efficacité de la recherche de nourriture (tués par 

chasse) et le taux de rencontre (rencontres par chasse). En général, déterminer comment les 

comportements se combinent dans des configurations d'ordre supérieur et données par des 

règles est une étape importante dans la compréhension du comportement animal (Fentress 

1990), ainsi que pour relier les processus comportementaux et écologiques (Jeschke et al. 

2002). Ainsi, nous fournissons un exemple de la façon dont les états de recherche de 

nourriture de l'éthogramme modifié peuvent être combinés pour refléter jusqu'à 3 unités de 
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comportement d'ordre supérieur (Fig. 3). Dans ce modèle conceptuel, une unité d'ordre 

supérieur se produit chaque fois qu'au moins un des états de recherche de nourriture qui lui 

sont attribués se produit. Ainsi, le taux de rencontre et le succès de la recherche de nourriture 

peuvent être estimés en tant que rencontres par rencontre et en tant que morts par rencontre, 

respectivement. 

 

Bien qu'il existe certainement d'autres façons de catégoriser le comportement prédateur des 

grands carnivores, nous pensons que la plupart des classifications qui, comme la nôtre, 

cherchent à équilibrer spécificité et généralité seraient probablement similaires. De plus, étant 

donné que notre éthogramme modifié correspond raisonnablement bien aux classifications 

et descriptions précédentes, nous pensons qu'il pourrait être une alternative généralement 

utile au concept vague de chasse. 
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