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Résumé 
La théorie écologique prédit que les indices de risque diffus générés par les prédateurs actifs 
à large rayon d'action devraient induire des réponses comportementales de la part des 
proies, mais pas de conséquences majeures au niveau de la population ou de la communauté. 
Nous avons évalué les effets non-consommateurs (ENC) d'un prédateur actif, le loup gris 
(Canis lupus), en suivant simultanément les loups et le comportement, la graisse corporelle et 
la gestation des wapitis (Cervus elaphus), leur principale proie dans l'écosystème du Grand 
Yellowstone. Lorsque les loups s'approchaient à moins d'un kilomètre, les wapitis 
augmentaient leur vitesse de mouvement, leur déplacement et leur vigilance. Cependant, 
même dans les zones à haut risque, ces rencontres ne se produisaient qu'une fois tous les 9 
jours. Nos résultats suggèrent que les conséquences écologiques de la chasse active des 
grands carnivores, tels que le loup, sont plus probablement transmises par des effets de 
consommation sur la survie des proies que par des ENC sur le comportement des proies. 

INTRODUCTION 
Alors que l'homme modifie la distribution mondiale et l'abondance des grands carnivores, il 

est urgent de comprendre toute l'étendue de l'influence de ces prédateurs sur les populations 

de proies et les écosystèmes (Estes et al. 2011). Les conséquences écologiques de la prédation 

peuvent être transmises non seulement par la mise à mort et la consommation des proies, 

mais aussi par des changements dans le comportement des proies (Werner & Peacor 

2003 ; Preisser et al. 2007). Lorsque les prédateurs modifient suffisamment le comportement 

de recherche de nourriture des proies pour influencer la pré-démographie ou les schémas de 

croissance des plantes, on dit qu'ils induisent des « effets non consomptifs » (ENC). Bien 

que des progrès rapides dans des systèmes expérimentaux à plus petite échelle aient permis 

de documenter des ENC forts et répandus (Werner & Peacor 2003 ; Preisser et al. 2007 ; 

Schmitz 2008), nous savons encore peu de choses sur les mécanismes des effets de risque 

sur les vastes paysages occupés par les grands vertébrés. 

 

Les écologistes ont récemment découvert plusieurs facteurs qui peuvent influencer 

l'occurrence et la force des ENC (Preisser et al. 2007, 2009 ; Schmitz 2008 ; Creel 2012). Le 

mode de chasse du prédateur est un facteur clé. De récentes études expérimentales (Schmitz 

2008) et méta-analytiques (Preisser et al. 2007) indiquent que les prédateurs embusqués 
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produisent des ENC plus forts que les prédateurs actifs. On pense que les prédateurs 

embusqués génèrent des indices ponctuels que les proies peuvent associer de manière 

prévisible aux caractéristiques de l'habitat, alors que les prédateurs actifs, qui se déplacent 

plus largement, génèrent des indices diffus qui laissent aux proies peu d'informations pour 

justifier des comportements anti-prédateurs chroniques et coûteux (Luttbeg & Schmitz 

2000). Une étude comportementale récente des ongulés africains confirme cette notion, 

révélant des réponses plus fortes aux prédateurs embusqués tels que les lions (Panthera leo) 

qu'aux prédateurs actifs tels que les chiens sauvages (Lycaon pictus) (Thaker et al. 2011). 

Cependant, peu d'études sur les grands mammifères ont regardé au-delà du comportement 

pour évaluer si le mode de chasse des prédateurs façonne les ENCs influençant la nutrition 

et la démographie des proies. 

 

Jusqu'à présent, notre connaissance limitée des ENCs au niveau des populations de grands 

mammifères provient des loups (Canis lupus) et des wapitis (Cervus elaphus) du Grand 

écosystème de Yellowstone (GYE). La présence de loups peut inciter les wapitis à devenir 

vigilants (Liley & Creel 2007 ; Winnie & Creel 2007) et à se déplacer dans les habitats de 

refuge (Creel et al. 2005 ; Fortin et al. 2005), ouvrant ainsi la voie à l'exploitation des ENCs. 

Cependant, en tant que chasseur actif à grande échelle, le loup n'est pas supposé induire des 

comportements anti-prédateurs suffisamment forts pour avoir un impact sur la démographie 

des proies (Schmitz 2005a ; Preisser et al. 2007). Des études de terrain récentes dans le GYE 

ont trouvé des preuves contradictoires, certaines montrant que les loups influencent le 

comportement des wapitis assez fortement pour réduire la recherche de nourriture (Winnie 

& Creel 2007), la nutrition (Creel et al. 2009 ; Christianson & Creel 2010) et la reproduction 

(Creel et al. 2007), et d'autres montrant l'inverse (Winnie & Creel 2007). Les études ont 

tendance à se concentrer sur une ou deux variables de réponse à la fois, telles que le 

comportement des proies (Winnie & Creel 2007), la nutrition (White et al. 2009 ; 

Christianson & Creel 2010), ou la reproduction (Creel et al. 2007 ; White et al. 2011), et 

utilisent souvent des proxys à court terme de la réponse de la proie, tels que les hormones et 

métabolites fécaux (Creel et al. 2007 Christianson & Creel 2010). Cependant, pour « relier les 

points » entre le risque de prédation, le comportement anti-prédateur et la démographie des 

proies, il faut des études plus intégratives capables de déterminer si les réponses 

comportementales répétées des proies s'étendent jusqu'à entraîner des coûts nutritionnels et 

des pertes démographiques, dans le contexte du cycle de vie annuel d'une proie individuelle. 

 

Nous avons utilisé une telle approche pour évaluer le mécanisme hypothétique d'un ENC 

des loups : les rencontres fréquentes avec les loups réduisent suffisamment le succès 

alimentaire des wapitis hivernants pour accélérer les pertes de graisse, augmentant la mortalité 

fœtale et réduisant le recrutement des faons (Creel et al. 2009 ; Christianson & Creel 2010). 

Notre approche est unique en ce sens que nous avons suivi les loups tout en échantillonnant 

les mouvements, le comportement de recherche de nourriture, la graisse corporelle et la 

gestation des femelles wapitis qu'ils ont chassés au cours de trois hivers dans le nord-est du 

GYE (Fig. 1). Nous nous sommes posé quatre questions : (1) Quelle est l'échelle spatio-

temporelle des réponses comportementales des wapitis à la présence des loups ? (2) A cette 

échelle, les loups influencent-ils les taux d'alimentation des wapitis et l'utilisation de l'habitat 

? (3) Quelle est la fréquence des rencontres entre les wapitis et les loups ? (4) Les rencontres 

avec les loups influencent-elles la graisse corporelle et la gestation des wapitis ? Cette 

approche intégrée fournit de nouvelles informations mécanistes sur les facteurs qui 
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influencent les ENCs dans les vastes paysages saisonniers où les grands carnivores chassent 

leurs proies. 

 

 
Figure 1. Localisation GPS représentative des wapitis migrateurs (noir, n = 10) et résidents (gris, n = 13). La sous-
population migratrice a subi un risque de prédation de la part de trois meutes de loups pendant l'hiver (centre), alors 
que seule une partie de la sous-population résidente a subi un risque de prédation de la part d'une seule meute. Les 
limites des meutes, représentées par un domaine vital de 80%, sont celles des meutes Druid (bleu), Hoodoo (vert), 
Beartooth (orange), Sunlight (violet) et Absaroka (rouge). La meute Druid a chassé le wapiti migrateur en été, mais pas 

en hiver, et n'a pas été suivie dans le cadre de cette étude. Figure reproduite avec l'autorisation de Middleton et al. 
(2013a) 

MATERIEL ET METHODE 
Pose de colliers sur les loups et les wapitis 

Nous avons capturé des loups par hélicoptère (n = 15) ou par piège à pattes (n = 1) de janvier 

à mars 2007-2010 et les avons équipés de colliers GPS (modèle TGW-3580/4580, Telonics, 

Mesa, AZ, USA) programmés pour acquérir une position toutes les 3 heures pendant 12 à 

16 mois. Nous avons posé des colliers sur dix loups dans trois meutes qui chassaient les 

wapitis migrateurs hivernants et sur six loups dans une meute qui chassait les wapitis 

résidents (Fig. 1) ; quatre individus ont été équipés de colliers pendant deux années 

successives. Nous avons capturé des femelles wapitis adultes par hélicoptère en janvier 2007 

(n = 60) et 2008 (n = 30) et les avons équipées de colliers GPS (n = 70 ; Modèle TGW-3600, 

Telonics, Mesa, Arizona, USA) programmés pour acquérir une position toutes les 3 heures 

du 1er janvier au 31 mars. 

 

En utilisant les localisations simultanées des loups et des wapitis pour la période hivernale, 

nous avons calculé la distance jusqu'au loup muni d'un collier le plus proche pour toutes les 

localisations GPS des wapitis qui se trouvaient dans le polygone convexe minimum à 95% 

d'une meute munie d'un collier GPS. La mortalité des loups a causé plusieurs lacunes dans 

notre couverture GPS, ce qui a permis de connaître les déplacements des meutes de loups 

pour 58% des localisations des wapitis migrateurs (n = 68 364) et 73% des localisations des 

wapitis résidents (n = 52 724). Nous avons supposé qu'il n'y avait que peu ou pas de biais de 

relocalisation GPS en raison d'un taux de réussite de 91,6% ± 1,2% pour les loups et de 

97,9% ± 0,4% pour les wapitis. 

Taux de mouvement et de déplacement des wapitis 
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Le mécanisme proposé pour les ENCs induits par les loups est celui des coûts nutritionnels 

cumulés des réponses à petite échelle des wapitis aux loups (Creel et al. 2009 ; Christianson 

& Creel 2010). Des études antérieures suggèrent que bien que les wapitis réagissent aux loups 

à différentes échelles spatio-temporelles (par exemple Fortin et al. 2005 ; Mao et al. 2005 ; 

Kittle et al. 2008), leurs réactions les plus prononcées se produisent lorsque la menace de 

prédation est relativement imminente (Creel et al. 2005 ; Liley & Creel 2007 ; Winnie & Creel 

2007). De tels comportements anti-prédateurs sont cohérents avec la prédiction de Schmitz 

(2005a) concernant les proies à grande échelle des chasseurs actifs. Nous avons donc 

concentré notre analyse sur les rencontres de wapitis individuels avec des loups, en identifiant 

d'abord la distance à laquelle les wapitis augmentaient leur vitesse de mouvement et de 

déplacement, puis en évaluant la durée de l'augmentation de la vitesse de mouvement à la 

suite d'une rencontre (voir Informations complémentaires). Cette approche nous a également 

permis de comparer le comportement de recherche de nourriture des wapitis et l'utilisation 

de l'habitat avant et après les rencontres avec les loups. 

 

Dans nos analyses, nous avons traité les changements dans les taux de mouvement et les 

déplacements avant et après une rencontre comme des variables dépendantes, et « l’épisode 

de rencontre » comme l'unité d'échantillonnage. Nous avons utilisé des modèles mixtes 

linéaires généralisés (GLMM) pour évaluer l'influence des rencontres avec les loups sur le 

changement des taux de mouvement et de déplacement, tout en tenant compte de 

l'observation répétée des individus avec des effets aléatoires. Nous avons utilisé un test de 

rapport de vraisemblance (LRT) pour comparer les modèles de réponse au mouvement des 

wapitis en fonction de la distance de rencontre. Parce que nous avons supposé que les 

réponses au mouvement des wapitis seraient plus fortes à la distance la plus proche (1 km), 

nous avons évalué les modèles qui décrivaient la réponse en ajoutant progressivement des 

catégories de 1, 2, 3 et 4 km pour la comparaison avec toutes les autres distances jusqu'à 10 

km. Pour évaluer la durée de la réponse du mouvement des wapitis, nous avons utilisé une 

analyse de variance à mesures répétées (ANOVA) avec des comparaisons entre des périodes 

de temps appariées pour évaluer la durée pendant laquelle les taux de mouvement sont restés 

élevés. 

 

Comportement de recherche de nourriture des wapitis et utilisation de l'habitat 

Du 1er janvier au 31 mars 2008-2010, nous avons échantillonné le budget temps de chaque 

wapiti muni d'un collier GPS (voir les informations complémentaires). Avec l'observation 

comme unité d'échantillonnage, nous avons utilisé le GLMM avec un effet aléatoire de 

l'individu pour évaluer l'influence des loups sur la vigilance des wapitis et les taux de 

recherche de nourriture (arcsin transformés en racine carrée) avec un LRT pour comparer 

les modèles imbriqués. 

 

Pour évaluer l'utilisation de l'habitat par les wapitis après leur rencontre avec les loups, nous 

avons pris en compte des facteurs dont l'influence sur les déplacements des wapitis avait déjà 

été démontrée. Ceux-ci comprenaient la distance au bois (c'est-à-dire la forêt de conifères ; 

Creel et al. 2005 ; Mao et al. 2005), l'ouverture (Mao et al. 2005), la distance aux routes, 

l'élévation et la pente (Creel et al. 2005). Nous avons comparé les attributs de l'habitat des 

sites d'wapiti pendant des périodes de 24 heures appariées avant et après des rencontres de 

1 km avec des loups (n = 338 paires) en utilisant une analyse des composantes principales 

(ACP) avec la rotation varimax. Nous avons utilisé le test T2 de Hotelling pour comparer les 
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moyennes multivariées avant et après la rencontre pour les composantes principales (PC). 

Nous avons également évalué le modèle diurne d'utilisation de l'habitat, puisque l'heure de la 

journée est bien connue pour influencer l'activité des wapitis. 

 

Variation individuelle de la fréquence des rencontres avec les loups 

Pour faciliter la comparaison du risque de prédation entre les études, nous avons calculé le 

ratio annuel de loups pour 100 wapitis, de 2000 à 2012 lorsque des comptages de wapitis 

(Middleton et al. 2013a) ont été effectués (n = 9 années). Pour chaque wapiti individuel, nous 

avons estimé la proportion annuelle moyenne de jours d'hiver avec une rencontre de 1 km 

avec un loup (voir Informations complémentaires), que nous avons considéré comme un 

indice de la fréquence de la réponse des wapitis aux loups à l'échelle spatiale saillante 

identifiée dans nos analyses précédentes. 

 

Graisse corporelle des wapitis et gestation 

Nous avons recapturé un sous-ensemble de wapitis munis d'un collier GPS par hélicoptère 

afin de déterminer le taux de graisse corporelle et de gestation à la fin février 2009 et au début 

mars 2008 et 2010 (ci-après « fin de l'hiver »), ainsi que le taux de graisse corporelle et le statut 

de lactation au début septembre 2008 et 2009 (ci-après « l'automne »). Deux enquêteurs 

expérimentés (RCC, JGC) ont utilisé l'échographie et la palpation manuelle pour estimer le 

pourcentage de graisse corporelle (Cook et al. 2004, 2010) (voir Informations 

complémentaires). Nous avons déterminé l'âge à l'aide d'un anneau cémentaire (Matson's 

Laboratory, Milltown, MT, USA) en utilisant une canine vestigiale. 

 

L'hypothèse des NCEs induits par les loups (Creel et al. 2009 ; Christianson & Creel 2010) 

prédit que (1) les wapitis des populations prédatées par les loups seront moins gras à la fin 

de l'hiver que les wapitis des populations non prédatées par les loups et (2) les wapitis 

individuels présentant le risque de prédation par les loups le plus élevé seront les moins gras 

à la fin de l'hiver. Ainsi, nous avons tout d'abord comparé la graisse corporelle à la fin de 

l'hiver des wapitis de notre population d'étude avec celle des wapitis d'autres populations (n 

= 19) sans prédation par les loups (Cook et al. 2013). Comme les wapitis migrateurs de notre 

zone d'étude occupent des habitats avec des densités de loups beaucoup plus élevées que les 

wapitis résidents (Middleton et al. 2013a) (Fig. 1), nous avons ensuite comparé la perte de 

graisse hivernale de la sous-population migratrice avec celle de la sous-population résidente. 

Ici, nous avons utilisé le GLMM avec un LRT pour évaluer l'influence du statut migratoire 

(c'est-à-dire la sous-population) sur la graisse corporelle hivernale tout en tenant compte de 

la graisse corporelle automnale. 

 

Au niveau individuel, nous avons évalué l'influence du risque de prédation sur la graisse 

corporelle à la fin de l'hiver, tout en tenant compte de plusieurs autres facteurs connus pour 

influencer la dynamique de la graisse chez les ongulés tempérés. Pour caractériser le risque 

de prédation par les loups, nous avons utilisé la proportion de jours d'hiver où chaque wapiti 

a rencontré un loup muni d'un collier dans un rayon de 1 km (ci-après, « risque de 

prédation »). Lorsque la proportion annuelle de jours de rencontre n'était pas connue pour 

un wapiti individuel en raison d'une lacune dans la couverture GPS des loups, nous avons 

utilisé la proportion moyenne de jours de rencontre observée au cours des autres hivers pour 

cet individu [29% des hivers des wapitis (n = 38) dans les modèles incluant la graisse 

d'automne ; 24% des hivers des wapitis (n = 79) dans les modèles excluant la graisse 
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d'automne]. Une régression linéaire a indiqué que le taux de rencontre moyen d'un wapiti 

individuel au cours de la période d'étude était un bon prédicteur de son taux de rencontre 

annuel (F = 399,8, d.f. = 124, P < 0,001, r2 = 0,76), ce qui confirme cette approximation. 

 

Des études récentes sur les wapitis et les cerfs mulets dans l'ouest des États-Unis ont identifié 

la graisse corporelle d'automne comme un prédicteur clé des niveaux de graisse de fin d'hiver 

(Cook et al. 2013 ; Monteith et al. 2013). Comme nous disposions d'un échantillon plus petit 

de recaptures appariées de l'automne à l'hiver (n = 38) que de recaptures à la fin de l'hiver (n 

= 79), nous avons évalué séparément les influences sur la graisse corporelle à la fin de l'hiver 

pour les ensembles de données avec et sans graisse corporelle d'automne. En plus de la 

graisse corporelle automnale, nous avons considéré l'influence du risque de prédation, de la 

sous-population, de l'âge (termes linéaires et quadratiques) et un effet de l'année sur la graisse 

corporelle à la fin de l'hiver. Nous avons utilisé le modèle GLMM avec des effets aléatoires 

pour tenir compte du rééchantillonnage individuel et le critère d'information d'Akaike ajusté 

à la petite taille de l'échantillon (AICc) pour sélectionner le meilleur modèle, et la moyenne 

entre les modèles, de la graisse corporelle. Pour évaluer l'adéquation des meilleurs modèles, 

nous avons calculé la statistique Pseudo-R2 comme le carré de la corrélation de Pearson entre 

les valeurs prédites et observées (Moreau et al. 2012). Nous n'avons inclus que les individus 

d'âge connu dans ces analyses. 

 

Les wapitis migrateurs ayant des taux de gestation plus faibles que les wapitis résidents 

(Middleton et al. 2013a), nous avons cherché à évaluer si le risque de prédation était lié au 

faible taux de gestation chez les individus migrateurs. Cela nous a également permis d'éviter 

les effets confondants de la qualité de l'habitat estival et du risque de prédation lors de la 

comparaison entre les wapitis migrateurs et les wapitis résidents dans cette population 

(Middleton et al. 2013a). Nous avons inclus les mêmes variables indépendantes et utilisé la 

même approche théorique de l'information que pour nos modèles de graisse corporelle. 

Nous avons utilisé le programme R pour les analyses (paquets 'lme4', 'glmulti' et 'gmodels'). 

RESULTATS 
Mouvements des wapitis et taux de déplacement 

Nos analyses ont révélé une influence des loups sur le comportement des wapitis suite à des 

rencontres à moins de 1 km, mais pas à des distances plus grandes. Le taux de déplacement 

des wapitis sur 24 heures a augmenté après que les loups se soient approchés à moins de 1 

km (LRT 𝜒² = 15,8, P < 0,001 ; Fig. 2a), mais pas après des rencontres à 2 km (𝜒²= 1,12, P 

= 0,29), 3 km (𝜒² = 1,12, P = 0,57) ou 4 km (𝜒² = 2,16, P = 0,54) (Fig. 2a). De même, le 

déplacement des wapitis sur 24 heures a augmenté après que les loups se soient approchés à 

moins de 1 km (𝜒² = 15,8, P < 0,001 ; Fig. 2b), mais pas après des rencontres à 2 km (𝜒² = 

0,17, P = 0,68), à 3 km (𝜒² = 0,75, P = 0,69) ou à 4 km (𝜒² = 2,32, P = 0,51) (Fig. 2b). 

 

Après des rencontres à 1 km, les loups sont restés à cette distance pendant une moyenne de 

5,5 h (± 1,7 h). Les taux de déplacement des wapitis sont revenus aux niveaux antérieurs à la 

rencontre dans les 24 heures qui ont suivi la rencontre initiale (Fig. 2c). Une ANOVA à 

mesures répétées a indiqué que le temps écoulé depuis la rencontre était significativement 

associé au taux de déplacement (F = 17,89, d.f. = 198, P < 0,001). Les comparaisons par 
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paires ont révélé un taux de mouvement élevé 0-12 h (P = 0,002) et 12-24 h (P = 0,003) après 

la rencontre, mais pas 24-36 h (P = 0,83) ou 36-48 h (P = 0,8). 

 

 
Figure 2. Les taux de déplacement des wapitis (a) et les déplacements quotidiens (b) ont augmenté pendant les 24 
heures suivant la rencontre avec un loup dans un rayon de 1 km, mais pas sur de plus longues distances. (c) Les taux de 

déplacement des élans étaient élevés pendant la période de 24 heures suivant une rencontre avec un loup. Toutes les 
valeurs sont des moyennes à 95% d'IC 

 

Comportement de recherche de nourriture des wapitis et utilisation de l'habitat 

Les taux de vigilance des wapitis étaient également élevés lorsque les loups s'étaient 

approchés récemment à moins de 1 km (𝜒²= 9,34, P = 0,002 ; Fig. 3a), mais pas après des 

rencontres à 2 km (𝜒²= 0,02, P = 0,89), à 3 km (𝜒² = 3,31, P = 0,19) ou à 4 km (𝜒² = 4,33, 

P = 0,23). Les taux d'alimentation n'ont cependant pas été réduits dans les 24 heures suivant 

l'approche des loups à moins de 1 km (𝜒² = 0,003, P = 0,95), 2 km (𝜒² = 0,07, P = 0,8), 3 

km (𝜒² = 0,33, P = 0,85) ou 4 km (𝜒² = 0,67, P = 0,88) (Fig. 3b), ce qui suggère que les 

petites augmentations de vigilance que nous avons observées n'ont pas entraîné de réduction 

de l'alimentation. 

 

Dans notre ACP de l'utilisation de l'habitat du wapiti dans les 24 heures précédant et suivant 

la rencontre avec un loup à 1 km, nous avons retenu les deux premiers PC sur la base du 

critère de Kaiser (vecteur propre > 1). Le premier PC explique 91% de la variation de 

l'ouverture et 86% de la variation de la distance au bois, reflétant les habitats ouverts loin de 

la lisière de la forêt (charges positives). Le second PC explique 91% de la variation de l'altitude 

et 92% de la variation de la distance aux routes, reflétant les habitats situés au-dessus du fond 

de la vallée et plus éloignés des routes (charges positives). Nous n'avons pas trouvé de 

différences dans les attributs de l'habitat des wapitis avant et après des rencontres avec des 

loups sur 1 km (T2 = 0,51, d.f. = 653, P = 0,6). L'utilisation de l'habitat différait entre le jour 
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et la nuit (T2 = 83,02, d.f. = 657, P < 0,001), les wapitis se rapprochant du bois pendant les 

heures de clarté (Fig. 3c). 

 

 
Figure 3. (a) Les wapitis ont été plus vigilants après des rencontres à moins de 1 km, mais pas sur des distances plus 

longues. (b) Les wapitis ne se sont pas nourris à un rythme plus faible après avoir rencontré des loups. Les axes de droite 
indiquent les taux rétro-transformés. (c) L'utilisation de l'habitat de conifères (corrélé avec la première composante 
principale de notre ACP, voir le texte principal) ne diffère pas entre les jours avec (noir) et sans (gris) rencontres avec 
des loups à 1 km. L'utilisation des conifères varie selon l'heure de la journée 

 

Variation individuelle de la fréquence des rencontres avec les loups 

L'exposition des wapitis aux loups varie considérablement au niveau des sous-populations et 

des individus. Au cours de la dernière décennie, le ratio annuel de loups pour 100 wapitis 

était plus élevé pour la sous-population migratrice (�̅� = 1,09) que pour la sous-population 

résidente (�̅� = 0,32 ; t = 8,77, d.f. = 8, P < 0,001 ; Fig. 4a). Au niveau individuel, les wapitis 

migrateurs ont connu une proportion plus élevée de jours avec des rencontres avec des loups 

sur 1 km (�̅� = 0,11) que les wapitis résidents (�̅� = 0,02) (t = 9,5, d.f. = 68, P < 0,001 ; Fig. 

4b). La fréquence des rencontres avec les loups pour les wapitis migrateurs équivaut à une 

rencontre tous les 9 jours (max. 4 jours) par rapport à une rencontre tous les 50 jours (max. 

14 jours) pour les résidents, ce qui indique que les augmentations des taux de déplacement 

des wapitis, des déplacements et de la vigilance induites par les loups se produisent 

relativement rarement. 
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Figure 4. (a) La localisation des territoires de meutes (voir Fig. 1) se traduit par un nombre plus élevé de loups pour 100 
wapitis pour les sous-populations de wapitis migrateurs que pour les résidents. (b) Les wapitis individuels (n = 78) varient 
de 20 fois dans la proportion de jours d'hiver où ils ont été confrontés à un loup sur 1 km. Lorsque les données sur les 
rencontres sont disponibles pour trois ou quatre hivers, un carré et un pointillé sont représentés ; pour deux hivers, un 

carré seulement ; et pour un hiver, un cercle fermé seulement. Les migrants ont été plus souvent confrontés à des loups 

(�̅� = 0,11 rencontre/jour) que les résidents (�̅� = 0,02 rencontre/jour). 

 

Graisse corporelle des wapitis et gestation 

Nous n'avons trouvé aucune association entre la fréquence des rencontres avec les loups et 

la graisse corporelle ou la gestation des wapitis. La graisse corporelle des wapitis migrateurs 

et résidents à la fin de l'hiver se situait dans la fourchette de 19 autres populations 

échantillonnées dans le nord-ouest des Etats-Unis (Fig. 5a), et les wapitis migrateurs étaient 

plus gros que les wapitis résidents (Middleton et al. 2013b). En tenant compte des effets 

individuels et de la graisse corporelle en automne à l'aide de la méthode GLMM, nous avons 

constaté que les sous-populations avaient des taux similaires de perte de graisse en hiver (𝜒² 

= 0,47, P = 0,49) malgré des niveaux de risque de prédation très divergents. Les wapitis 

migrateurs ont perdu en moyenne 8,4% de graisse corporelle (± 0,97%, n = 20) au cours de 

l'hiver, et les wapitis résidents 7,2% (± 1,14%, n = 18). 

 

Parmi les modèles de graisse corporelle en fin d'hiver où nous pouvions prendre en compte 

la graisse corporelle en automne, le meilleur modèle incluait la graisse corporelle en automne 

comme seul prédicteur (pseudo-R2 = 0,86 ; Fig. 5b). Les modèles qui incluaient la graisse 

corporelle d'automne avaient plus de poids additionné (0,99) que les modèles avec la sous-

population (0,24), l'âge (linéaire, 0,22 ; quadratique, 0,05), le risque de prédation (0,22) et 

l'année (0,21). Parmi les modèles issus de l'ensemble de données plus large où nous n'avons 

pas pu prendre en compte la graisse corporelle d'automne, le meilleur modèle incluait le 

risque de prédation et l'âge (quadratique) (pseudo-R2 = 0,2). Les modèles qui incluaient le 

risque de prédation avaient plus de poids additionné (0,95) que les modèles avec l'âge 

(linéaire, 0,14, quadratique, 0,65) et l'année (0,21). Cependant, l'association entre le risque de 



Middleton et al. 2013  Traduction DeepL & RP – 28/01/2024 10 

prédation et la graisse corporelle à la fin de l'hiver était positive, indiquant qu'il n'y avait pas 

de soutien pour un ENC des loups sur la nutrition des wapitis. 

 

 
Figure 5. (a) Contrairement à l'hypothèse du NCE des loups sur les wapitis dans le GYE, les élans migrateurs (troupeau 
20, rouge) étaient plus gras à la fin de l'hiver que leurs homologues résidents (troupeau 20, noir), ainsi que les élans 
dans un certain nombre de zones où les loups ne sont pas présents (données modifiées à partir de Cook et al. 2013). 

Les wapitis de la chaîne nord de Yellowstone (troupeau 19, rouge), qui subissent un risque de prédation relativement 
élevé, étaient également relativement gras à la fin de l'hiver. (b) Le risque de prédation par les loups n'était pas un 
prédicteur important de l'adiposité à la fin de l'hiver. Au contraire, dans les modèles où nous pouvions prendre en compte 
la graisse corporelle d'automne, la graisse de fin d'hiver était largement fonction de la graisse d'automne (pseudo-R2 
= 0,86), ce qui indique un fort effet de report des conditions de la saison de croissance. La taille des symboles est 

proportionnelle au risque de prédation des wapitis 

 

Parmi les modèles de gestation des wapitis migrateurs dans lesquels nous avons pu prendre 

en compte la graisse corporelle automnale, le meilleur modèle indiquait que la gestation était 

une fonction de l'âge (quadratique). Les modèles qui incluaient l'âge (quadratique) avaient 

plus de poids additionné (0,60) que les modèles incluant la graisse corporelle d'automne 

(0,49), le risque de prédation (0,16) ou l'âge (linéaire, 0,13). Parmi les modèles de gestation 

où nous ne pouvions pas prendre en compte la graisse corporelle d'automne, le meilleur 

modèle indiquait que la gestation était une fonction de la graisse d'hiver (Fig. 6) et de l'âge 

(quadratique). Les modèles qui incluaient la graisse corporelle de fin d'hiver avaient plus de 

poids total (0,84) que les modèles incluant l'âge (quadratique, 0,77), le risque de prédation 

(0,26) ou l'âge en tant que prédicteur linéaire (0,09). 

DISCUSSION 
Nos résultats apportent une nouvelle preuve, dans un système de grands mammifères, qu'un 

prédateur actif et à large rayon d'action n'influence pas suffisamment le comportement des 

proies pour induire des ENCs sur la démographie des proies (Schmitz 2005a, 2008 ; Preisser 

et al. 2007). Notre approche était uniquement intégrative. En reliant le taux de rencontre des 

prédateurs avec les proies individuelles à leur nutrition et à leur reproduction, nous avons 

découvert que les grands mammifères proies peuvent invoquer des comportements anti-

prédateurs dont les coûts de recherche de nourriture sont sans conséquence dans le contexte 

du cycle annuel de perte et de gain de graisse. 

 

Nous avons observé des réponses comportementales claires des wapitis aux loups - 

augmentation des mouvements des wapitis, des déplacements et des taux de vigilance - qui 

étaient pour la plupart cohérentes avec les études précédentes (par exemple Liley & Creel 

2007 ; Proffitt et al. 2009). Cependant, ces réponses n'étaient pas associées à des réductions 

potentiellement coûteuses de l'alimentation ou à des changements dans l'utilisation de 

l'habitat (Christianson & Creel 2010), et n'étaient apparentes que lorsque les loups 

s'approchaient à moins d'un kilomètre (Fig. 2 et 3). De telles rencontres n'ont eu lieu qu'une 
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fois tous les 9 jours pour les wapitis migrateurs, bien qu'ils aient interagi avec un nombre 

similaire de loups par rapport à d'autres sites dans le GYE (cf. Creel et al. 2007 ; Vucetich et 

al. 2011) (Fig. 4a). Finalement, bien que les wapitis individuels aient connu une variation de 

20 fois dans la fréquence des rencontres avec les loups (Fig. 4b), l'accumulation de ces 

interactions au cours de l'hiver n'a pas été associée à une réduction de la graisse corporelle 

ou de la gestation (Fig. 5 et 6). Ces résultats suggèrent que l'absence d'un lien significatif entre 

le risque de prédation et la reproduction des proies dans ce système est attribuable à des 

réponses faibles et peu fréquentes des proies aux signaux de risque diffus produits par un 

chasseur actif (Luttbeg & Schmitz 2000 ; Schmitz 2008). Le mode de chasse du prédateur 

peut être un attribut important de l'histoire naturelle dont l'effet médiateur s'étend des 

mésocosmes (Preisser et al. 2007 ; Schmitz 2008) aux grands vertébrés interagissant sur de 

vastes paysages. 

 

 
Figure 6. L'état de gestation en fin d'hiver des wapitis migrateurs était une fonction de la graisse en fin d'hiver et de 
l'âge (quadratique). Le report de la graisse corporelle d'automne à la fin de l'hiver (Fig. 5b) suggère que la gestation 

est déterminée par les conditions de la saison de croissance qui influencent la conception, plutôt que par les conditions 
hivernales qui influencent la survie du fœtus. Les valeurs des données sont décalées (autour de 0 et 1) pour l'affichage 

 

Outre le mode de chasse actif du loup, plusieurs autres facteurs peuvent contribuer à 

expliquer nos résultats. Des synthèses récentes suggèrent que les effets du risque de prédation 

peuvent être affaiblis par la limitation des ressources (Preisser et al. 2009) et le comportement 

social (Creel 2012) - et en effet, les wapitis peuvent subir à la fois de fortes limitations 

ascendantes (Parker et al. 2009) qui pourraient les obliger à continuer à se nourrir malgré le 

risque de prédation (sensu McNamara & Houston 1986), et à se rassembler en grands 

groupes pour potentiellement réduire le besoin d'autres comportements anti-prédateurs 

(Mao et al. 2005). Ces deux facteurs pourraient affaiblir les réponses anti-prédateurs. Un 

troisième facteur, la vaste échelle spatiale des interactions entre grands mammifères, pourrait 

agir pour diminuer le taux de rencontre entre prédateurs et proies indépendamment du mode 

de chasse des prédateurs. Des études expérimentales classiques en écologie ont démontré 

que les interactions prédateur-proie étaient plus faibles à des échelles spatiales plus grandes 

(Huffaker 1958), probablement parce que les prédateurs rencontraient leurs proies à un taux 

plus faible. Plusieurs éléments indiquent que les taux de rencontre entre les grands carnivores 

et leurs proies sont limités. La densité prédateur-proie et les ratios de biomasse ont tendance 

à diminuer avec l'augmentation de la taille du corps, en particulier chez les Carnivores 

(Carbone & Gittleman 2002). Les loups, par exemple, se trouvent à de faibles densités par 

rapport à leurs proies (Fuller et al. 2003) et entrent rarement en contact avec des groupes de 

proies - peut-être en raison d'une combinaison de grandes distances de déplacement, de longs 

temps de manipulation des proies et de la nécessité d'entretenir le territoire (Mech & Boitani 
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2003). Bien qu'il soit prévu que de faibles taux de rencontre limitent les effets du risque 

(Brown 1999), cette notion a été étonnamment peu étudiée. L'exploration de l'influence de 

l'échelle spatiale et des ratios prédateur-proie sur les taux de rencontre - et la question de 

savoir si ces taux varient indépendamment du mode de chasse du prédateur - est un domaine 

de recherche important car ces facteurs pourraient compliquer la mise à l'échelle des 

prédictions à travers les lieux d'étude et les écosystèmes (cf. Skelly 2002 ; Schmitz 2005b). 

 

Au lieu d'une influence du risque de prédation par les loups, nous avons trouvé des preuves 

solides que la graisse corporelle gagnée par les femelles wapitis pendant la saison de 

croissance estivale était le principal prédicteur de la graisse corporelle à la fin de l'hiver (Fig. 

5b). La force de cet effet de report suggère qu'une influence de la graisse corporelle 

automnale sur la conception était le véritable moteur de la relation que nous avons observée 

entre la graisse corporelle de fin d'hiver et la gestation (Fig. 6), plutôt qu'une influence de la 

graisse corporelle hivernale sur la mortalité fœtale. Dans les populations de wapitis sauvages, 

dont beaucoup subissent une limitation nutritionnelle, la mortalité intra-utérine ne 

représentait que 1% des pertes de gestation à la fin de l'hiver, et aucune perte fœtale n'a été 

documentée entre la fin de l'hiver et la mise bas chez 220 animaux porteurs d'implants 

vaginaux (Cook et al. 2013). Ces résultats confirment qu'il est de plus en plus reconnu que 

les conditions estivales et automnales peuvent fortement influencer la nutrition et la 

reproduction des ongulés des régions tempérées (Cook et al. 2004 ; Parker et al. 2009 ; Cook 

et al. 2013), y compris les populations de wapitis en captivité (Cook et al. 2004) et sauvages 

(Cook et al. 2013). 

 

Plusieurs changements écologiques récents dans le GYE peuvent avoir augmenté 

l'importance des effets de report de l'été. La région a connu des températures plus chaudes 

(Shuman 2012) et de graves sécheresses qui ont affecté l'hydrologie (Barnett et al. 2008) et le 

manteau neigeux (Pederson et al. 2011). Ces tendances climatiques semblent également avoir 

réduit la durée de la saison de croissance printanière dans les aires de répartition estivales de 

haute altitude des wapitis migrateurs que nous avons étudiés (Middleton et al. 2013a). En 

outre, le rétablissement des grands carnivores, en particulier des ours grizzlis (Ursus arctos), a 

entraîné une augmentation importante de la prédation directe sur les wapitis nouveau-nés au 

début de l'été (Barber-Meyer et al. 2008). Ces effets de la sécheresse et de la prédation 

pourraient expliquer en grande partie le faible taux de gestation et le déclin du recrutement 

des faons chez les wapitis du GYE (Middleton et al. 2013a). Par ailleurs, les taux élevés de 

prédation des nouveau-nés ont pour effet supplémentaire de soulager la plupart des femelles 

migratrices des coûts nutritionnels de la lactation (Middleton et al. 2013a), ce qui explique 

probablement pourquoi les migrantes non allaitantes sont en moyenne 35% plus grasses que 

les résidentes non allaitantes à la fin de l'été (Fig. 5b). Chez les mammifères qui allaitent leur 

progéniture à croissance rapide pendant une grande partie de l'année, on s'attendrait à ce 

qu'une prédation aussi importante sur les nouveau-nés améliore la condition maternelle 

(Parker et al. 2009) - un effet de la prédation directe qui pourrait, de manière contre-intuitive, 

protéger certaines proies contre les ENCs. 

Nous n'avons pas tenu compte d'une éventuelle influence estivale du risque de prédation des 

loups sur le comportement et la graisse corporelle des wapitis. Jusqu'à présent, deux voies 

ont été proposées pour expliquer les ENCs induits par les loups. La première, selon laquelle 

les baisses de gestation des wapitis sont médiées par des niveaux élevés de glucocorticoïdes 

pendant l'hiver, a été rejetée (Creel et al. 2009). Nous avons évalué la seconde, selon laquelle 



Middleton et al. 2013  Traduction DeepL & RP – 28/01/2024 13 

les loups réduisent les taux de gestation des wapitis par le biais de changements dans le 

comportement et la nutrition des wapitis pendant l'hiver (Creel et al. 2009 ; Christianson & 

Creel 2010). Bien que nous n'ayons pas trouvé de soutien pour cette hypothèse, notre 

découverte précédente que la graisse corporelle des wapitis et la gestation sont limitées par 

les exigences nutritionnelles de la lactation estivale (Middleton et al. 2013a) suggère que les 

ENCs induits par les loups pourraient opérer via les comportements anti-prédateurs des 

femelles en lactation en été. Cette possibilité mérite d'être étudiée. Cependant, à la lumière 

des preuves que (1) les wapitis peuvent répondre relativement faiblement aux loups (Mao et 

al. 2005 ; Kittle et al. 2008 Kauffman et al. 2010 ; cette étude), (2) les déclins de la productivité 

des wapitis peuvent être largement expliqués par la prédation directe et la sécheresse 

(Middleton et al. 2013a) et (3) les taux de rencontre wapiti-loup devraient être plus faibles en 

été lorsque les wapitis se dispersent plus largement et que les loups ont tendance à s'occuper 

des petits près de la tanière (Nelson et al. 2012) ; notre interprétation est que de fortes ENCs 

induites par les loups sur la reproduction des wapitis n'ont pas lieu dans le GYE. 

 

Plusieurs études antérieures ont exploré les corrélations entre le risque de prédation par les 

loups et la nutrition et la reproduction des wapitis dans le GYE. Nos résultats sont cohérents 

avec deux d'entre eux (White et al. 2009, 2011), mais contredisent deux autres (Creel et al. 

2007 ; Christianson & Creel 2010). Les résultats divergents peuvent être dus à des différences 

dans la capacité des études à prendre en compte les facteurs de confusion. L'une des études 

qui soutient l'influence du loup sur la gestation des wapitis (Creel et al. 2007) est basée sur 

des dosages d'hormones fécales impliquant des wapitis d'âge inconnu. Cependant, au cours 

de deux décennies de rétablissement des prédateurs, certaines populations de wapitis ont 

connu des baisses régulières de recrutement qui peuvent conduire à une prépondérance de 

femelles plus âgées avec des taux de gestation plus faibles (Middleton et al. 2013a). En 

concentrant notre échantillonnage sur des individus connus, nous avons pu prendre en 

compte l'effet de l'âge sur la gestation des wapitis (Cook et al. 2004). Une autre étude qui 

soutient l'influence du loup sur la nutrition des wapitis (Christianson & Creel 2010) a utilisé 

des indices de nutrition relativement indirects et à court terme (c'est-à-dire les fèces et l'urine) 

et n'a pas quantifié la fréquence des interactions. En échantillonnant la graisse corporelle des 

wapitis à la fin de l'hiver et la fréquence relative de leurs rencontres avec les loups, nous 

avons pu évaluer l'aspect cumulatif des interactions comportement-nutrition. Nous avons 

aussi explicitement pris en compte les facteurs de confusion qui pourraient expliquer le déclin 

de la productivité des wapitis dans le GYE, et nous avons trouvé que la sécheresse et la 

prédation par les grizzlis ont affecté de façon disproportionnée les wapitis dans les habitats 

centraux du GYE qui ont aussi un risque élevé de prédation par les loups (Middleton et al. 

2013a). 

 

Le fait que nous n'ayons pas trouvé de rencontres fréquentes entre wapitis et loups, de 

réductions des taux d'alimentation des wapitis ou de changements dans l'utilisation de 

l'habitat des wapitis suggère également qu'il est peu probable que les loups induisent une 

cascade trophique à médiation comportementale dans ce système. Plusieurs études réalisées 

au cours de la dernière décennie ont suggéré que les wapitis dans le GYE craignent 

maintenant de s'alimenter dans des habitats à risque, facilitant ainsi le rétablissement des 

plantes ligneuses telles que le tremble (Populus tremuloides) et le saule (Salix spp.) (e.g. Ripple 

& Beschta 2006). Nos résultats sont plus cohérents avec les études récentes qui ont trouvé 

peu ou pas de preuves d'effets en cascade du risque de prédation du loup dans le Yellowstone 
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(Kauffman et al. 2010 ; Marshall et al. 2013) ou ailleurs dans le GYE (Creel & Christianson 

2009 ; Winnie 2012). Dans l'ensemble, ces études suggèrent que la consommation de wapitis 

par les loups, plutôt qu'un « paysage de peur », est la voie la plus probable pour les effets en 

cascade. Les études futures qui évaluent les facteurs régissant l'échelle (Kittle et al. 2008) et 

la cohérence (Fortin et al. 2005) des réponses comportementales des proies aux loups seront 

importantes pour résoudre les questions sur les implications écologiques plus larges des effets 

de risque causés par ces prédateurs. 

 

Nos résultats sont pertinents pour la gestion en cours des loups et des wapitis dans le GYE. 

Les plans de gestion du Wyoming, du Montana et de l'Idaho autorisent de nouveaux 

prélèvements de loups dans les zones où les loups ont un impact négatif sur les ongulés. 

D'importants déclins dans le recrutement des jeunes wapitis, un moteur de la croissance de 

la population de wapitis (Raithel et al. 2007), se sont produits sur les aires d'hivernage 

occupées par les loups dans les zones périphériques du GYE (Middleton et al. 2013a). Notre 

travail suggère que l'effet de consommation des loups - et non le « harcèlement », le « stress » 

ou la « peur », les termes familiers pour les ENCs dans la région - est le principal moyen par 

lequel les loups influencent les populations de wapitis. Cependant, pour les wapitis migrateurs 

de notre population d'étude, les taux élevés de prédation par les ours (Barber-Meyer et al. 

2008) et la qualité réduite de l'habitat due à la sécheresse (Middleton et al. 2013a) - tous deux 

sur les aires d'été situées en grande partie à l'intérieur du YNP - sont des facteurs aggravants 

qui peuvent se combiner pour limiter le recrutement des faons plus fortement que les loups 

(Middleton et al. 2013b). Dans un système prédateur-proie aussi complexe que le GYE, la 

prédiction des effets de la chasse au loup nécessitera un suivi et des recherches qui aideront 

à répartir le rôle des prédateurs multiples et des conditions d'habitat sur les deux aires 

saisonnières des ongulés migrateurs. 
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