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Réponse des prédateurs à la résurgence d'une proie 

dangereuse 
 

 
 

Résumé 
1. Le changement de proie se produit lorsqu'un prédateur généraliste tue un nombre 
disproportionné d'une espèce proie abondante et épargne en conséquence une espèce plus 
rare. Bien que ce comportement soit un mécanisme de stabilisation classique dans les 
modèles de réseaux alimentaires, on sait peu de choses sur son fonctionnement dans les 
systèmes de vie libre qui comprennent souvent des espèces proies dangereuses qui résistent 
à la prédation. 
2. Nous avons utilisé des données à long terme (1995-2015) d'un système de grands 
mammifères dans le nord du parc national de Yellowstone, aux États-Unis, pour comprendre 
comment la préférence pour les proies d'un prédateur généraliste sauvage (Canis lupus) 
répond à un changement dans l'équilibre des espèces de proies impliquant un nombre 
croissant de proies dangereuses (Bison bison) et un nombre décroissant de proies relativement 
plus sûres (Cervus elaphus). 
3. Contrairement à l'hypothèse du changement de proie, les loups ont attaqué et tué de 
façon disproportionnée les espèces les plus rares mais les plus sûres. Les loups ont conservé 
une forte aversion pour le bison même lorsque cette espèce était presque deux fois plus 
abondante que les wapitis. [Correction ajoutée après la publication en ligne le 26 avril 2017 : 
« plus de » remplacé par « presque »]. Il a également été prouvé que les loups étaient de plus 
en plus réticents à chasser le bison à mesure que l'abondance relative du bison augmentait. 
4. Les loups ont rarement chassé le bison parce que le succès de la capture était limité à un 
ensemble étroit de conditions : de grandes meutes (>11 loups) chassant de petits troupeaux 
(10-20 bisons) avec des veaux. Les loups se sont plutôt contentés de charogner les bisons et 
l'ont fait plus fréquemment à mesure que l'abondance des bisons augmentait. 
5. Notre étude démontre l'importance primordiale de la vulnérabilité des proies pour 
comprendre les préférences des prédateurs généralistes dans les communautés écologiques 
avec des proies dangereuses. Les défenses redoutables de ces proies diminuent le potentiel 
de changement et son influence stabilisatrice sur la dynamique des populations. Dans ces 
communautés, le passage de la chasse au charognage est peut-être plus probable que les 
changements de préférence pour les proies. L'hypothèse de la commutation peut donc 
surestimer la stabilité des systèmes multi-proies qui comprennent des espèces proies 
dangereuses. 
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INTRODUCTION 
Une hypothèse classique en écologie est que les prédateurs généralistes stabilisent les 

populations de proies en « passant » d'une proie à l'autre lorsque l'abondance relative des 

espèces de proies change (Murdoch 1969 ; Murdoch & Oaten 1975). Le changement se 

produit lorsque la préférence pour une espèce de proie (définie comme la fréquence relative 

de découverte, d'attaque et de capture de la proie) devient plus forte ou plus faible lorsque 

cette espèce constitue une proportion plus ou moins importante des proies disponibles 

(Murdoch 1969 ; Murdoch & Oaten 1975). Cela signifie que le prédateur dirige un nombre 

disproportionné de ses attaques vers l'espèce la plus abondante et épargne en conséquence 

l'espèce la plus rare. Bien que la commutation soit souvent invoquée pour stabiliser la 

dynamique de la population dans les modèles de réseaux alimentaires (par exemple 

Valdovinos et al. 2010 ; van Leeuwen et al. 2013 ; Morozov & Petrovskii 2013), les preuves 

empiriques de la commutation ne sont pas bien développées. La plupart d'entre elles sont 

basées sur des études expérimentales de petits taxons qui sont sans défense lorsqu'ils sont 

attaqués par un prédateur (revue par Garrott et al. 2007). Ceci est problématique car de 

nombreux systèmes vivant en liberté comprennent des espèces de proies dangereuses qui 

peuvent blesser ou tuer leurs prédateurs (Mukherjee & Heithaus 2013) et les différences 

interspécifiques dans la vulnérabilité des proies peuvent avoir une influence prépondérante 

sur la préférence des prédateurs qui empêche le changement de comportement (Becker et al. 

2009). 

 

De nombreuses espèces de proies sont dangereuses, et des preuves de plus en plus 

nombreuses suggèrent que les prédateurs choisissent souvent des proies qui minimisent le 

risque de blessure, plutôt que de maximiser le taux d'ingestion (Rutten et al. 2006 ; Mukherjee 

& Heithaus 2013). Les coûts de fitness potentiellement élevés associés à l'attaque des rapaces 

dangereux, y compris le temps supplémentaire nécessaire pour les manipuler en toute 

sécurité, peuvent faire en sorte que la préférence pour ces rapaces soit à la traîne par rapport 

aux augmentations de leur abondance relative. En conséquence, les prédateurs peuvent 

concentrer un nombre disproportionné d'attaques sur les proies les plus rares mais les plus 

sûres. La mesure dans laquelle la préférence se dissocie de l'abondance relative dépend en fin 

de compte de la capacité des prédateurs à surmonter les défenses anti-prédateurs des proies. 

Si ces défenses sont robustes, la préférence des prédateurs peut augmenter lentement, ou 

même diminuer, si les prédateurs passent de la chasse aux proies dangereuses à la charogne 

(Pereira, Owen-Smith & Mole on 2014). Il s'agit d'une question importante en écologie et en 

conservation, car le changement climatique, les taux de prédation variables, les invasions 

d'espèces, les (ré)introductions et les rétablissements peuvent tous modifier la composition 

des espèces et la régularité des communautés de proies de manière à permettre aux proies 

dangereuses de prédominer (par ex. Crossland 2000 ; Ripple et al. 2010 ; Albins & Hixon 

2013). 

 

Dans le nord du parc national de Yellowstone, par exemple, la sécheresse pluriannuelle, 

l'abattage à l'extérieur du parc, la réintroduction du loup (Canis lupus) et le rétablissement 

naturel des grizzlis (Ursus arctos) et des couguars (Puma concolor) ont diminué l'abondance des 

wapitis (Cervus elaphus) (MacNulty et al. 2016), considérant que l'immigration/la 

redistribution, les taux élevés de survie et de recrutement et les faibles taux de prédation ont 

augmenté l'abondance du bison (Bison bison) (Geremia, Wallen & White 2015 ; White, 
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Wallen & Hallac 2015). Les prédictions concernant l'impact de la réintroduction des loups 

sur l'abondance des wapitis dans le nord de Yellowstone reposent sur l'hypothèse non 

vérifiée que les loups passent du wapiti au bison (Garton et al. 1990 ; Boyce 1993, 1995 ; 

Messier 1995 ; Varley & Boyce 2006). Cependant, le bison est l'espèce d'ongulé indigène la 

plus grande et la plus dangereuse d'Amérique du Nord (Mech, Smith & MacNulty 2015). 

Une proportion élevée et constante (96% pendant l'hiver) de wapitis parmi les proies tuées 

par les loups dans le nord du Yellowstone de 1995 à 2009, ainsi que la tendance des loups à 

fouiller les charognes de bisons (Metz et al. 2012), suggèrent que cette hypothèse n'est pas 

fondée. D'autre part, l'abondance des bisons n'a pas rivalisé avec celle des wapitis avant 2009 

(Geremia, Wallen & White 2015 ; Northern Yellowstone Cooperative Wildlife Working 

Group 2016). 

 

Ici, nous avons utilisé des données à long terme (1995-2015) sur le comportement de chasse 

des loups, les proies tuées par les loups et l'abondance des wapitis et des bisons pour tester 

le comportement de changement de proie dans un système de proie dangereuse. Nous 

avons mesuré comment la préférence des loups répondait à l'augmentation du nombre de 

bisons dans le nord de Yellowstone en reliant l'abondance relative des bisons et des wapitis 

aux ratios des deux espèces attaquées et tuées par les loups. Nous avons calculé les ratios 

d'attaque à partir des observations du comportement de chasse des loups et les ratios de 

prédation à partir des carcasses attribuées à la prédation par les loups. Pour comprendre les 

contrôles sous-jacents de la préférence des loups pour les bisons, nous avons également 

examiné comment (i) les traits de comportement et d'histoire de vie des bisons (réaction au 

vol, taille du troupeau, âge et sexe) et des loups (taille de la meute) influençaient la capacité 

des loups à les attaquer et à les capturer, et (ii) l'abondance des bisons affectait le 

comportement des loups en matière de nécrophagie. 

MATERIEL ET METHODE 
Zone d'étude 

Notre étude s'est concentrée sur les loups, les cerfs wapitis et les bisons qui habitent l'aire 

d'hivernage du nord de Yellowstone. Cette zone de 1520 km2 est définie par les prairies et 

les steppes arbustives de basse altitude (1500-2600 m) qui s'étendent à partir de la rivière 

Yellowstone et de ses affluents le long de la frontière nord du parc national de Yellowstone 

et des zones adjacentes dans le Montana (Lemke, Mack & Houston 1998). 65% environ (995 

km2) de l'aire d'hivernage sont situés à l'intérieur du parc, tandis que les 35% restants (525 

km2) s'étendent au nord de la limite du parc. Dans le cadre de cette étude, l'ensemble de l'aire 

d'hivernage des wapitis du nord de Yellowstone est appelée « aire d'hivernage totale » et la 

partie de cette aire située dans le parc est appelée « aire d'hivernage du parc » (Fig. 1). 

… 

 

Collecte des données 

Abondance des proies 

Les bisons ont été comptés au cours d'enquêtes aériennes hivernales annuelles, menées par 

un ou deux avions entre le 19 janvier et le 10 mars, de 1995 à 2015 (Geremia et al. 2014). Les 

données de comptage non corrigées ont fourni une mesure non biaisée de l'abondance des 

bisons parce que les bisons formaient de grands groupes qui se rassemblaient dans des zones 

visibles et ouvertes (Hess 2002). Si des bisons ont été prédatés à la limite nord du parc 
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pendant l'hiver avant un vol, nous avons ajouté le nombre de bisons prédatés au comptage 

aérien (Geremia, Wallen & White 2015). 

 

 
Fig. 1. Parc national de Yellowstone, y compris l'aire d'hivernage des wapitis du nord de Yellowstone et les zones de 

la vallée du Pélican qui ont fait l'objet de cette étude 

 

Les wapitis ont été comptés pendant les enquêtes aériennes annuelles d'hiver, menées par 3-

4 aéronefs à voilure fixe, chacun survolant simultanément des zones qui ne se chevauchent 

pas entre le 3 décembre et le 7 mars, de 1995 à 2015 (voir Northern Yellowstone Cooperative 

Wildlife Working Group 2016). Nous avons utilisé un modèle d'espace d'état pour interpoler 

les comptages de wapitis pour les années où aucune étude n'a eu lieu (1996, 1997, 2006, 

2014), puis nous avons appliqué une version modifiée du modèle de visibilité des wapitis du 

nord de Yellowstone de Singer & Garton (1994) pour ajuster chaque comptage en fonction 

de la détection imparfaite (voir l'Annexe S1 des informations complémentaires pour plus de 

détails). Les abondances de wapitis « totales » et « du parc » se réfèrent au nombre estimé de 

wapitis dans les aires d'hivernage totales et du parc, respectivement (voir Tableau S1). Nous 

avons mesuré séparément l'abondance relative du bison et du wapiti (Nbison/Nwapitis) dans l'aire 

d'hivernage totale et dans l'aire d'hivernage du parc pour tenir compte de la variation du 

nombre de wapitis migrant à l'extérieur du parc, ce qui correspond approximativement aux 

ratios minimum et maximum de leur abondance dans l'aire d'hivernage du parc où nous 

avons mesuré la préférence pour les loups. 

 

Préférence pour les proies 

Nous avons mesuré la variation annuelle des ratios de wapitis et de bisons attaqués et tués 

par les loups dans l'aire d'hivernage du parc entre 1995 et 2015 à l'aide de données recueillies 

(i) au cours de suivis semestriels de 30 jours de trois à cinq meutes de loups à partir du sol et 
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d'aéronefs à voilure fixe au début (mi-novembre à mi-décembre) et à la fin (mars) de l'hiver, 

et (ii) au cours d'études opportunistes au sol et aériennes de toutes les meutes de loups tout 

au long de l'hiver (Smith et al. 2004). Nous avons défini l'hiver comme étant la période du 

1er novembre au 30 avril. Les équipes de terrain ont utilisé la radio-télémétrie pour contrôler 

les meutes. Au moins un loup de chaque meute a été équipé d'un collier émetteur VHF (très 

haute fréquence). Les loups ont été capturés et manipulés conformément aux directives de 

manipulation des animaux de l'American Society of Mammalogists (Sikes, Gannon & 

AmerSoc 2011) et approuvés par le National Park Service Institutional Animal Care and Use 

Committee (Permit : IMR_Yell_Smith_Wolf_2012). Au cours des 20 années de l'étude, 30 

meutes différentes ont habité le nord de Yellowstone ; 18 ont fait l'objet d'un suivi intensif. 

 

Les équipes de terrain ont identifié les carcasses de wapitis et de bisons et ont enregistré la 

cause de la mort, la date de la mort, l'espèce, le sexe et l'âge. La cause de la mort était « prédaté 

par loup » lorsque des loups avaient été observés en train de tuer, ou que des preuves sur le 

site de la carcasse confirmaient que les loups étaient la cause de la mort, notamment des 

traces de poursuite, des traces de sang, une végétation perturbée et une désarticulation 

étendue de la carcasse. Les prédations liées aux couguars étaient généralement 

reconnaissables à la présence d'indices montrant que les couguars avaient caché la carcasse. 

Les grizzlis et les ours noirs tuent aussi occasionnellement des ongulés, mais généralement 

pas en hiver, lorsque les ours sont en train de mettre bas. Nous avons exclu les carcasses 

charognées des analyses de changement de proie car le changement de proie concerne les 

changements de comportement des prédateurs. Les équipes de terrain ont documenté 2687 

carcasses de wapitis et 52 carcasses de bisons tués par des loups. Nous avons utilisé ces 

données pour calculer le ratio annuel de bisons et de wapitis prédatés par les loups 

(gbison/gwapitis ; « relative kill frequency »). 

 

Les carcasses d'ongulés non tués par des loups et présentant des quantités évidentes de 

biomasse consommable ont été identifiées comme « fouillées par des loups » si elles ont été 

visitées par des loups. La biomasse de la carcasse a été déterminée par l'observation visuelle, 

la durée de la visite du loup et la présence et l'abondance d'autres espèces de charognards 

(par exemple Corvus corax, Canis latrans). Entre 1995 et 2015, les équipes de terrain ont 

documenté 137 carcasses de bison charognées par les loups. 

 

Lorsque les équipes de terrain ont observé des loups rencontrant des wapitis (ou des bisons), 

définis comme au moins un loup s'orientant et se déplaçant (marchant, trottant ou courant) 

vers la proie, ils ont suivi le progrès de la rencontre en notant l'état de recherche de nourriture 

(approche, surveillance, groupe d'attaque, attaque-individu ou capture) du ou des individus 

les plus proches de la mise à mort (voir MacNulty, Mech & Smith 2007). Nous avons 

considéré qu'une rencontre se transformait en attaque si plus d'un loup passait de l'état 

d'approche (ou d'observation) à l'état de groupe d'attaque (ou d'attaque-individu) à tout 

moment de la rencontre. Cela a donné 964 attaques de wapitis et 178 attaques de bisons. 

Nous avons utilisé ces données pour calculer le ratio annuel des attaques de bisons et d'élans 

(abison/awapitis ; « fréquence relative des attaques »). Dans l'aire d'hivernage du parc, le taux de 

rencontre des loups avec les wapitis covarie avec leur abondance (Martin 2016). 
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Interactions comportementales entre loups et bisons 

Un sous-ensemble de rencontres entre loups et bisons comprenait des informations détaillées 

sur l'occurrence séquentielle de chaque état de recherche de nourriture au cours de chaque 

rencontre, et les traits des loups (taille du groupe) et des bisons (taille du groupe, âge, sexe et 

réponse comportementale) impliqués dans ces états. Nous avons utilisé ces données pour 

comprendre comment ces caractéristiques régissaient la capacité des loups à attaquer et à 

capturer les bisons. Dans ce cas, l'unité d'analyse était l'état de recherche de nourriture, et 

nous avons examiné comment les traits influençaient la probabilité d'une transition d'état 

correspondant à une « attaque » (approche [ou surveillance] ? groupe d'attaque [ou individu 

d'attaque]) ou à une « capture » (groupe d'attaque [ou individu d'attaque] ? capture). La 

capture n'était pas nécessairement une mise à mort car les bisons saisis par les loups 

s'échappent souvent (voir MacNulty, Mech & Smith 2007). 

 

Un loup a été noté comme participant à un état de recherche de nourriture s'il présentait les 

actes comportementaux caractérisant cet état particulier tel que décrit par MacNulty et al. 

(2014 : Tableau 1 ; Fig. 1). Nous avons considéré qu'il n'y avait pas de participation à un état 

donné lorsqu'un loup était en vue mais engagé dans un autre état de recherche de nourriture 

ou dans un comportement non prédateur (par exemple le repos). Nous avons défini la « taille 

du groupe de loups » comme le nombre de loups participant à un état de recherche de 

nourriture. Cette définition diffère de celle de la taille de la meute, car elle concerne le sous-

ensemble des membres de la meute participant à une chasse. 

 

Nous avons défini la « taille du groupe de bisons » comme le nombre de bisons se trouvant 

à moins de 100 m les uns des autres (Fortin et al. 2003) et qui étaient présents à la fin de 

chaque phase de recherche de nourriture. Nous avons utilisé la taille du corps et la 

morphologie des cornes pour identifier trois classes d'âge/sexe : mâle, femelle et veau. En 

hiver, les mâles se rassemblent en petits groupes de mâles seulement, séparés des grands 

groupes mixtes âge-sexe de femelles, de mâles immatures et de veaux (Meagher 1973). En 

conséquence, nous avons défini la composition âge-sexe de chaque groupe de bisons dans 

chaque état de recherche de nourriture comme « taureau » ou « mixte ». 

 

Nous avons enregistré deux types de réponses comportementales des bisons au cours de 

chaque tentative de prédation. La « réponse de charge » a considéré si plus d'un membre 

adulte d'un groupe de bisons a chargé (couru) sur les loups. La « réponse de fuite » a 

considéré si un groupe s'est enfui ou a résisté et s'est confronté aux loups. Nous avons 

considéré qu'un groupe fuyait si >50% du groupe courait ou s'éloignait des loups. 

 

Nos données détaillées sur les rencontres entre loups et bisons sont basées sur les 

observations de cinq meutes de loups différentes (Druid Peak, Geode Creek, Leopold, 

Mollie's et Rose Creek) chassant dans le nord du Yellowstone (1996-2003) et dans la vallée 

du Pélican (1999-2013). La plupart de ces observations (75% des 187 rencontres entre loups 

et bisons) concernaient la meute de Mollie dans la vallée du Pélican. Le renouvellement 

annuel des membres de la meute en raison des naissances, des mortalités et de la dispersion 

a minimisé l'influence de l'identité de la meute sur l'issue des rencontres entre loups et bisons. 
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Analyse des données 

Changement de proie… 

Interactions comportementales entre loups et bisons… 

Fouilles de loups et de bisons… 

RESULTATS 
Tendances temporelles 

Abondance des proies 

Le nombre de bisons dans l'aire d'hivernage du nord du parc de Yellowstone a augmenté de 

681 en 1995-1996 à 2164 en 2014-2015 (Fig. 2a). Au cours de cette même période, le nombre 

de wapitis corrigés en fonction de la visibilité a diminué de 15 913 à 1853 dans l'aire 

d'hivernage du parc. Le nombre de wapitis hivernant à l'extérieur du parc a varié entre 2449 

et 5147 (moyenne ± SE = 3539 ± 163 wapitis) et n'a pas montré de tendance générale. Il y a 

eu une tendance à la hausse après 2011, ce qui a contribué à un changement dans la répartition 

hivernale, la plupart des wapitis (61-73%) se trouvant à l'extérieur du parc au cours de la 

période 2012-2015 (Fig. 2a). Ainsi, le déclin général de l'abondance des wapitis dans 

l'ensemble de l'aire d'hivernage (N1995-1996 = 19 904 wapitis ; N2014-2015 = 6090 wapitis) reflète 

principalement la diminution de l'abondance des wapitis dans l'aire d'hivernage du parc (Fig. 

2a). Cela explique pourquoi l'augmentation de l'abondance relative des bisons a été plus 

importante dans l'aire d'hivernage du parc que dans l'aire d'hivernage totale (Fig. 2b). 

L'abondance relative des bisons dans l'aire d'hivernage du parc est passée de 0,04 

bison/wapiti pendant l'hiver 1995-1996 à 1,17 bison/wapiti pendant l'hiver 2014-2015. En 

revanche, l'abondance relative des bisons dans l'aire d'hivernage totale a augmenté de 0,03 

bison par wapiti en hiver 1995-1996 à 0,36 bison par wapiti en hiver 2014-2015. 

 

Fréquence des attaques 

Les observations directes des rencontres entre loups et proies dans l'aire d'hivernage du parc 

ont indiqué que la fréquence globale des attaques de loups contre des bisons (41% des 436 

rencontres avec des bisons) était inférieure à celle des attaques de loups contre des wapitis 

(67% des 1434 rencontres avec des wapitis). Néanmoins, la fréquence relative des attaques 

de loups contre des bisons par rapport à celle des attaques de wapitis a eu tendance à 

augmenter au cours de l'étude (r2 = 0,11 ; intervalle = 0,03-0,69 ; Fig. 2c). La fréquence 

relative des attaques n'était pas très élevée en 1995-1996 (0,54) et 2012-2013 (0,69). 

L'exclusion de ces valeurs aberrantes a renforcé la tendance à la hausse de la fréquence 

relative des attaques (r2 = 0,45). Le nombre annuel d'attaques varie entre 1 et 37 (8,2 ± 1,8 

attaques/an) pour le bison, et entre 13 et 107 (48,2 ± 6,5 attaques/an) pour le wapiti. 

 

Fréquence des abattages 

Bien que les bisons ne représentent que 2% des 2739 carcasses de wapitis et de bisons tués 

par les loups, la fréquence relative des bisons tués a eu tendance à augmenter de 1995-1996 

à 2014-2015 (r2 = 0 37 ; intervalle = 0,00-0,11 ; Fig. 2d). Le nombre annuel de kills varie de 

0 à 10 (2,6 ± 0,59 kills/an) pour les bisons, et de 76 à 236 (134,4 ± 9,8 kills/an) pour les 

wapitis. Les 52 bisons tués comprenaient 7 veaux, 28 vaches, 7 taureaux et 10 adultes de sexe 

inconnu. L'âge moyen (± SE) des individus connus pour chaque classe de sexe était de 7,95 

± 1,00 pour les vaches (N = 20), 8,83 ± 2,30 pour les mâles (N = 6) et 5,00 ± 0,58 pour les 

adultes inconnus (N = 3). 
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Fig. 2. Tendances de l'abondance des bisons et des wapitis dans les parties du parc et hors parc de l'aire d'hivernage 
des élans du nord de Yellowstone (a), de l'abondance relative des bisons et des wapitis dans l'aire d'hivernage totale 
et dans celle du parc (b), de la fréquence relative des attaques de loups sur les bisons et les wapitis dans l'aire 
d'hivernage du parc (c) et de la fréquence relative des bisons et des wapitis tués par les loups dans l'aire d'hivernage 

du parc (d) au cours de l'hiver (1er novembre-30 avril), 1995-2015. L'année d'hiver commence le 1er janvier (par 
exemple, 1996 représente l'année d'hiver 1995-1996, du 1er novembre au 30 avril). Dans (c) et (d), les cercles ouverts 
sont les valeurs observées et les lignes pleines sont les valeurs ajustées, les lignes pointillées indiquant les intervalles de 
confiance à 95% 

 

Changement de proie 

Malgré les tendances temporelles suggestives dans les fréquences relatives d'attaque et de kills 

(Fig. 2c, d), nous n'avons trouvé aucune preuve quantitative de changement de proie. Les 

modèles les plus parcimonieux de la fréquence relative des attaques dans l'ensemble des aires 

d'hivernage et dans le parc comprenaient un effet linéaire de l'abondance relative des bisons, 

indiquant que la fréquence relative des attaques de bisons par les loups augmentait 

proportionnellement à l'abondance relative des bisons (Fig. 3a, b). Les preuves contre un 

modèle décrivant une relation non linéaire entre la fréquence relative des attaques et 

l'abondance relative des bisons étaient raisonnablement fortes dans les aires d'hivernage 

totales (ΔAICc = 3,23) et du parc (ΔAICc = 4,29). L'exclusion des points de données 

aberrants de 1995-1996 et 2012-2013 a amélioré l'ajustement de ces modèles non linéaires 

(aire d'hivernage totale : ΔAICc = 1,70 ; aire d'hivernage du parc : ΔAICc = 0,65). Cependant, 

la forme de la relation décrite par ces modèles était concave vers le bas, indiquant que la 

fréquence relative des attaques de bisons diminuait avec l'abondance relative des bisons. Ce 

modèle dépendant négativement de la fréquence est opposé à celui prédit par l'hypothèse de 

commutation. 

 

L'ajustement d'un modèle non linéaire de l'équation modifiée de Murdoch (1969) aux 

données de kills n'a pas non plus révélé de preuve de changement de proie. Ce modèle 

suggère que les loups maintiennent une forte aversion à tuer des bisons dans l'aire d'hivernage 

totale (c = 0 04 [95% CI = 0,10, 0,17]) et dans l'aire d'hivernage du parc (c = 0,001 [0,005, 
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0,007]) qui semble se renforcer au fur et à mesure que l'abondance relative des bisons 

augmente : b = 0,74 [0,12, 1,35] (aire d'hivernage totale), b = 0,47 [0,10, 0,84] (aire d'hivernage 

du parc). La relation curviligne, concave vers le bas, décrite par ces modèles (Fig. 3c, d) 

indique également une prédation dépendant négativement de la fréquence. Ce modèle est 

particulièrement fort dans l'aire d'hivernage du parc où l'IC à 95% pour la variable de 

commutation b exclut 1. 

 

 
Fig. 3. Effets de l'abondance relative des bisons sur la fréquence relative à laquelle les loups ont attaqué (a, b) et tué 
(c, d) des bisons dans l'ensemble (a, c) et dans le parc (b, d) des aires d'hivernage. Les lignes pleines représentent les 
valeurs ajustées, les lignes pointillées indiquant les intervalles de confiance à 95%. Les cercles ouverts représentent les 
ratios annuels observés (N = 20). Les zones ombrées sont les espaces de paramètres indiquant la préférence pour le 
bison. Les lignes de démarcation entre les zones ombrées et non ombrées indiquent les valeurs pour lesquelles la 

fréquence relative des attaques et des kills est exactement proportionnelle à l'abondance relative des bisons 

 

Interactions comportementales loup-bison 

Nous avons obtenu des données comportementales détaillées pour 187 rencontres entre 

loups et bisons ; 74 (40%) comprenaient ≥1 attaque (moyenne ± SE = 0,93 ± 0,20 

attaques/rencontre ; intervalle = 0-26) et 11 (6%) comprenaient ≥1 capture (moyenne ± SE 

= 0,13 ± 0,12 captures/rencontre ; intervalle = 0-5). Ces rencontres comprenaient un total 

de 173 attaques, 24 captures et 8 kills. 

 

Les groupes mixtes étaient moins agressifs que les groupes de mâles lorsque les loups 

attaquaient : ils étaient moins susceptibles de charger (odds ratio, OR [95% CI] = 0,33 [0,16, 

0,69], P = 0,003) et plus susceptibles de fuir (OR = 3,89 [1,19, 12,68], P = 0 02). Les bisons 

étaient également plus susceptibles de fuir à mesure que le nombre de loups attaquant 

augmentait (OR = 1,24 [1,10, 1,41], P < 0 001). 

 

La probabilité d'attaque a diminué linéairement avec la taille du groupe de bisons (OR = 0,94 

[0,90, 0,99], P = 0 02 ; Fig. 4a) ; un effet non linéaire de la taille du groupe de bisons n'a pas 
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amélioré l'ajustement du modèle (𝜒1
2 = 0,20, P = 0 65). Les loups étaient plus susceptibles 

d'attaquer des groupes mixtes que des groupes de mâles (OR = 6,24 [1,33, 29,33], P = 0 02) 

et les bisons qui ont fui par rapport à ceux qui ont tenu bon (OR = 10,38 [2,70, 39,97], P = 

0,001). 

 

 
Fig. 4. Effets de la taille du groupe de bisons sur la probabilité d'attaque (a) et de capture (b) et influence relative de 
la composition et de la taille du groupe de bisons, de la réaction au vol et de la taille du groupe de loups sur l'attaque 
(c) et la capture (d). Dans (a) et (b), les lignes représentent les valeurs ajustées moyennes de la population avec les 

intervalles de confiance à 95% associés, et les cercles ouverts représentent les fréquences observées avec les tailles 
d'échantillon indiquées au-dessus de chaque point ; les analyses ont été effectuées sur les données binaires brutes et non 
sur les points de données illustrés. Le nombre de rencontres entre loups et bisons inclus dans chaque analyse est de 171 
(a, c) et 91 (b, d). Chaque barre dans (c) et (d) représente une valeur de sensibilité générée en prenant la différence 
entre les valeurs prédites initiales et perturbées (10%) pour chaque paramètre. Plus la valeur de sensibilité est élevée, 

plus ce paramètre est influent sur la probabilité d'attaque et de capture 

 

L'effet de la taille du groupe de bisons sur la capture était non linéaire ; une transformation 

cubique de la taille du groupe de bisons a surpassé l'effet linéaire simple (𝜒1
2 = 7 23, P = 

0,007). La probabilité de capture a augmenté avec la taille du groupe jusqu'à environ 15 bisons 

(β1 = 0,51 [0,05, 0,96], P = 0 03), après quoi elle a diminué (β2 = 4,81 [9,00, 0,63], P = 0 02). 

Les loups étaient plus susceptibles de capturer des bisons lorsqu'ils attaquaient des groupes 

de 10 à 20 animaux (Fig. 4b). Les loups étaient également plus susceptibles de capturer des 

bisons dans les groupes qui s'enfuyaient que dans ceux qui les affrontaient (OR = 7,83 [1,73, 

35,49], P = 0 008). La composition du groupe de bisons (taureaux vs. groupe mixte) n'avait 

pas d'effet apparent sur la probabilité de capture (OR = 0,97 [0,14, 6,53], P = 0 97). 

Cependant, une fois que les loups ont ciblé un bison individuel, ils étaient plus susceptibles 

de capturer un veau qu'un mâle (OR = 17,79 [3,83, 82,56], P < 0 001) ou une vache (OR = 

11,15 [2,01, 62,00], P = 0,006) ; la probabilité de capture ne différait pas entre les vaches et 

les mâles (OR = 1,60 [0,37, 6,96], P = 0 53). 
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Les scores de sensibilité suggèrent que la probabilité d'attaque a été plus influencée par la 

taille du groupe de loups (0,008), suivie par la réaction de fuite des bisons (0,005), la 

composition du groupe de bisons (0,004) et la taille du groupe de bisons (0,001) (Fig. 4c). La 

probabilité de capture a été le plus influencée par la taille du groupe de bisons (0,15), la 

réaction au vol (0,05), la taille du groupe de loups (0,03) et la composition du groupe de 

bisons (0,001) (Fig. 4d). 

 

Charognage des bisons 

L'utilisation par les loups de charognes de bisons a augmenté entre 1995 et 2015 (r2 = 0 64 ; 

intervalle = 0-20 ; Fig. 5a), et était bien corrélée avec l'abondance des bisons (r2 = 0 71 ; Fig. 

5b). Il a été prouvé que les niveaux élevés de charognage des bisons réduisaient les fréquences 

d'attaque et de kills des bisons. Un effet non linéaire de l'élimination des bisons correspondait 

aux données aussi bien ou mieux qu'un effet linéaire (attaque : ΔAICc = 0,23 ; kill : ΔAICc = 

0,00 ; Fig. 5cd). 

 

 
Fig. 5. Nombre de bisons attaqués par les loups dans la zone d'hivernage du nord du parc national de Yellowstone, 

1995-2015, (a) par rapport à l'abondance des bisons (b), et fréquence relative à laquelle les loups ont attaqué (c) et 
tué (d) des bisons. Les cercles ouverts représentent les valeurs observées et les lignes pleines les valeurs ajustées, les 
lignes pointillées indiquant les intervalles de confiance à 95% 

DISCUSSION 
L'identification des mécanismes biologiques qui favorisent la stabilité des systèmes 

multi-proies est un objectif de longue date en écologie (May 1972 ; Valdovinos et al. 2010). 

Le comportement de commutation des proies est l'un des plus vénérables de ces 

mécanismes (Murdoch 1969) ; il a été largement utilisé dans les modèles d'interactions 

prédateur-proie (par exemple Varley & Boyce 2006 ; Valdovinos et al. 2010 ; van Leeuwen 

et al. 2013 ; Morozov & Petrovskii 2013). Elle est souvent invoquée pour justifier une 
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réponse fonctionnelle stabilisante de type III (Holling 1959). Cependant, les études 

empiriques du comportement de commutation dans les systèmes multi-proies vivant 

librement sont rares et clarifient rarement les mécanismes sous-jacents qui déterminent les 

schémas de préférence pour les proies. Notre étude constitue l'un des premiers tests complets 

de l'hypothèse de la commutation dans un système prédateur-proie à grande échelle et 

vivant en liberté. Une caractéristique importante de ce système naturel, comme beaucoup 

d'autres, est que les espèces de proies n'étaient pas uniformément vulnérables à la prédation ; 

certaines espèces étaient plus dangereuses que d'autres. 

 

Dans le système loup-wapiti-bison du nord de Yellowstone étudié, le prédateur (le loup) 

a conservé une forte préférence pour l'espèce proie la plus sûre (le cerf wapiti). 

Contrairement à l'hypothèse du changement, cette préférence ne s'est pas affaiblie lorsque 

l'abondance relative de l'espèce proie la plus sûre a diminué. De même, la préférence pour 

l'espèce proie la plus dangereuse (le bison) ne s'est pas renforcée lorsque l'abondance relative 

de cette espèce a augmenté. Nous avons obtenu les mêmes résultats, que nous définissions 

le système d'étude comme l'ensemble de l'aire d'hivernage des wapitis du nord de 

Yellowstone ou seulement la partie de l'aire d'hivernage à l'intérieur de Yellowstone où 

l'abondance des wapitis était la plus faible. Les résultats sont également cohérents pour deux 

mesures distinctes de la préférence pour les prédateurs. La première consistait en des 

observations comportementales directes de loups rencontrant et attaquant chaque espèce de 

proie, et la seconde consistait en l'identification de restes de proies tuées par des loups. 

 

Dans l'ensemble, nos résultats indiquent que les loups ont maintenu une aversion forte et 

constante pour attaquer et tuer les bisons dans une gamme de ratios d'abondance relative qui 

variaient d'un bison pour 35 wapitis à près de deux bisons pour un wapiti. [Correction ajoutée 

après la publication en ligne le 26 avril 2017 : « plus que » remplacé par « presque »]. Ces 

résultats sont cohérents avec des analyses similaires de loups, de wapitis et de bisons dans la 

région des Madison head waters du centre de Yellowstone (Becker et al. 2009). Les loups du 

sanctuaire de bisons du Mackenzie, au Canada, ont également évité les bisons au profit de 

proies plus sûres (orignaux), même si les bisons étaient plus nombreux (Larter, Sinclair & 

Gates 1994). Dans le nord du Yellowstone, il a été prouvé que l'aversion des loups pour les 

bisons se renforçait au fur et à mesure que l'abondance relative des bisons augmentait. Ceci 

est particulièrement évident dans l'analyse des kills rate à l'intérieur du parc (Fig. 3d). Dans 

ce cas, b < 1 (b = 0 47, 95% CI = 0,10-0,84) implique une préférence décroissante pour le 

bison et une préférence croissante pour le wapiti à mesure que le ratio bison/wapiti 

augmente. Nous avons détecté un modèle similaire mais plus faible lorsque cette analyse 

incluait la zone en dehors de Yellowstone (b = 0,74, 95% CI = 0,12-1,35 ; Fig. 3c). 

 

Les résultats de l'analyse du ratio d'attaque apportent un soutien supplémentaire à ce modèle. 

Lorsque l'abondance relative du bison est faible, la plupart des ratios d'attaque observés sont 

plus que proportionnels à l'abondance relative du bison, alors que lorsque l'abondance 

relative du bison est élevée, la plupart des ratios d'attaque observés sont moins que 

proportionnels à l'abondance relative du bison. Ce schéma était le même lorsqu'il était calculé 

pour l'ensemble de l'aire d'hivernage du parc et pour l'aire d'hivernage du parc. Cela implique 

que les loups préfèrent attaquer les bisons lorsqu'ils sont relativement rares, mais qu'ils 

évitent de les attaquer lorsqu'ils sont relativement abondants. Une relation non linéaire entre 

le taux d'attaque et l'abondance relative décrit les données presque aussi bien qu'une relation 
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linéaire (∆AIC ≤1,70) lorsque deux valeurs aberrantes sont exclues de l'analyse, ce qui 

apporte un soutien supplémentaire à ce modèle. Dans l'ensemble, nos résultats suggèrent que 

la prédation des loups sur les bisons dans le nord de Yellowstone était potentiellement 

négativement dépendante de la fréquence, contrairement à la prédation positivement 

dépendante de la fréquence prédite par l'hypothèse de la commutation. 

 

La préférence marquée pour l'attaque et la mise à mort des bisons était une conséquence 

fondamentale de l'incapacité des loups à surmonter systématiquement les défenses anti-

prédatrices des bisons. Moins de 5% des 187 interactions loup-bison directement observées 

ont abouti à une mise à mort. Ceci est cohérent avec les recherches précédentes indiquant 

que le bison est la proie ongulée la plus difficile à tuer pour les loups en Amérique du Nord 

(Carbyn, Oosenbrug & Anions 1993 ; Mech & Peterson 2003 ; Mech, Smith & MacNulty 

2015). Notre analyse comportementale indique que c'est parce que la capacité des loups à 

tuer des bisons était limitée à une gamme étroite de conditions, caractérisée par de petits 

groupes mixtes de bisons (10-20 animaux ; Fig. 4b) fuyant devant de grands groupes de loups 

(>11 loups ; MacNulty et al. 2014). Ces résultats sont globalement cohérents avec les 

observations de loups chassant des bisons dans le parc national de Wood Buffalo, au Canada, 

qui est le seul autre système loup-bison où des données comportementales comparables sont 

disponibles (Carbyn & Trottier 1987, 1988 ; Carbyn, Oosenbrug & Anions 1993). 

 

Un aspect unique de notre étude est que nous avons quantifié l'influence des caractéristiques 

du prédateur et de la proie sur le succès de la chasse au bison par les loups. Nous avons 

constaté que les troupeaux de plus de 20 bisons repoussaient efficacement les loups, ce qui 

correspond à une compréhension générale des avantages du regroupement contre les 

prédateurs (Krause & Ruxton 2002 ; Caro 2005). D'autre part, nous avons également constaté 

que les loups avaient moins de chances de capturer un bison lorsque la taille du troupeau 

tombait en dessous d'environ 10 animaux (Fig. 4b). Des effets non linéaires similaires de la 

taille des groupes d'ongulés sur le succès des prédateurs ont été documentés dans d'autres 

populations de loups (Hebblewhite & Pletscher 2002) et dans des espèces de carnivores 

(Creel & Creel 2002). Les prédateurs qui chassent des proies dangereuses dépendent 

d'individus qui sont soit jeunes, soit vieux, soit en mauvaise condition physique (Temple 

1987 ; Carbyn, Oosenbrug & Anions 1993 ; Wright et al. 2001), ce qui est typiquement rare 

dans une population de proies donnée (Hamilton 1971). La capacité des loups à capturer les 

bisons, ainsi que la tendance des bisons à se regrouper en grands groupes mixtes âge-sexe, 

suggèrent que la branche ascendante de la courbe de la Fig. 4b reflète une probabilité accrue 

de trouver un veau à mesure que la taille du troupeau augmente. 

 

Notre analyse de sensibilité a révélé que la taille du groupe de bisons avait l'influence la plus 

forte sur le succès de la capture des loups par rapport à la taille du groupe de loups, à la 

réponse de fuite des bisons et à la composition du groupe de bisons (Fig. 4d). En revanche, 

la taille du groupe de loups était le meilleur prédicteur de la probabilité d'attaque, suivie par 

la réponse de fuite des bisons, la composition du groupe et la taille du groupe (Fig. 4c). Des 

travaux antérieurs ont montré que la probabilité d'attaquer et de capturer des bisons 

augmente avec la taille du groupe de loups (MacNulty et al. 2014). De même, les loups ont 

probablement attaqué des groupes mixtes plus souvent que des groupes de mâles, en partie 

parce que les premiers se sont enfuis plus souvent que les seconds. La réaction de fuite était 



Tallian et al. 2017   Traduction DeepL & RP – 02/01/2024 14 

le deuxième meilleur prédicteur d'attaque et de capture, ce qui correspond aux résultats 

d'autres études qui démontrent l'importance de la réaction de fuite des ongulés pour le succès 

de la chasse aux carnivores (Lingle & Pellis 2002 ; Caro 2005). 

 

La difficulté de chasser le bison, ainsi que la disponibilité de charognes de bison, ont 

encouragé les loups à fouiller les bisons morts plutôt que d'attaquer les bisons vivants. La 

capacité des loups à passer de la chasse au charognage lorsque l'abondance des bisons 

augmente (Fig. 5) est l'une des raisons pour lesquelles la prédation des loups sur les bisons 

pourrait être négativement dépendante de la fréquence. La disponibilité accrue des charognes 

de bisons avec la taille de la population de bisons (Reagan 2016) peut avoir réduit l'incitation 

à attaquer les bisons lorsqu'ils étaient relativement abondants. En 2014, les loups ont acquis 

presque autant de biomasse à partir des bisons charognés qu'à partir des wapitis chassés 

(Metz et al. 2016). Ainsi, l'un des résultats potentiels d'une population croissante de proies 

dangereuses est que les prédateurs modifient leurs stratégies de recherche de nourriture (par 

exemple, de la chasse à la charognage) plutôt que de modifier leur préférence pour les proies. 

 

Les conséquences d'un changement de stratégie de recherche de nourriture pour la 

dynamique d'une espèce de proie préférée et plus sûre (par exemple le wapiti) dépendent de 

la réponse numérique du prédateur (Moleon et al. 2014). Par exemple, si la charogne des 

proies dangereuses augmente le nombre de prédateurs, cela pourrait accroître la pression de 

prédation sur les proies plus sûres si l'augmentation proportionnelle du nombre de 

prédateurs dépasse la diminution proportionnelle de la consommation par habitant des 

proies plus sûres. Alternativement, une disponibilité accrue de charognes pourrait diminuer 

la pression de prédation sur les proies plus sûres, à condition que les réponses numériques 

des prédateurs à la disponibilité de charognes ne compensent pas un taux de prédation 

individuel plus faible (Moleon et al. 2014). Le nombre de loups dans le nord de Yellowstone 

a diminué lorsque le nombre de bisons a augmenté (Smith et al. 2016), ce qui implique une 

absence de réponse numérique. Ainsi, le fait que les loups charognent sur les bisons peut 

détourner la prédation des wapitis, aidant ainsi à stabiliser les interactions entre les loups et 

les wapitis. 

 

En conclusion, nos résultats suggèrent que le changement de proie est un mécanisme 

de stabilisation peu probable dans les systèmes prédateur-proie où la proie alternative est 

dangereuse. En effet, les coûts de fitness potentiellement sévères de l'attaque d'une proie 

dangereuse (par exemple, blessure ou mort) font que la préférence des prédateurs pour 

différentes espèces de proies varie en fonction de la vulnérabilité relative de la proie, qui est 

en fin de compte une fonction des traits du prédateur et de la proie qui déterminent l'issue 

des interactions. En outre, les prédateurs peuvent réagir à la montée en puissance d'une 

espèce proie dangereuse en modifiant leurs stratégies de recherche de nourriture et non leurs 

préférences en matière de proies. Ceci s'écarte de la théorie classique qui soutient que la 

préférence pour une proie est principalement une fonction de l'abondance relative de la proie 

(Murdoch 1969 ; Murdoch & Oaten 1975). Ceci est important pour comprendre la 

dynamique des systèmes de proies dangereuses, car l'hypothèse erronée d'un changement de 

proies surestime la stabilité des communautés écologiques (van Leeuwen et al. 2013). Nous 

encourageons les futures études sur les systèmes de proies dangereuses à explorer d'autres 
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mécanismes de stabilisation, y compris les changements facultatifs entre la chasse et le 

charognage. 
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