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Les loups recolonisent de nouveaux écosystèmes, ce 

qui entraîne de nouvelles interactions  
 

 
 

Résumé 
1. Le loup (Canis lupus) est sans doute l'espèce qui a le mieux réussi à recoloniser ses anciennes 
aires de répartition en Europe et en Amérique du Nord, dominées par l'homme. Au cours 
des siècles, alors que le loup était absent, l'homme a transformé les écosystèmes dans une 
large mesure. Dans cet article, nous soulignons les aspects clés de ces écosystèmes modifiés 
par l'homme, notamment les changements apportés aux communautés de (méso)carnivores, 
aux loups eux-mêmes (génétique, comportement), aux communautés de plantes ligneuses et 
au terrain de jeu pour les interactions prédateur-proie (structure du paysage). 
 
2. Jusqu'à présent, les impacts écologiques des loups dans les systèmes dominés par l'homme 
ont été largement prédits sur la base des effets documentés qu'ils ont sur les espèces proies 
ou les niveaux trophiques inférieurs dans des systèmes bien préservés avec un faible impact 
humain. Cependant, dans les écosystèmes modifiés par l'homme, les loups s'engageront dans 
une série d'interactions nouvelles et de cascades trophiques potentielles inédites qui ne se 
produisent pas dans les écosystèmes plus naturels où l'impact de l'homme est plus faible. 
 
3. Ceci devrait nous encourager à réévaluer les questions que nous posons sur les impacts 
des loups dans les nouveaux systèmes. Une direction prometteuse pour les études futures est 
d'explorer quelles nouvelles interactions s'établissent et dans quelles conditions les loups 
peuvent exercer leur impact sur l'écosystème (dépendance au contexte) dans les écosystèmes 
modifiés par l'homme que les loups sont en train de coloniser. 
 
4. Implications politiques. La compréhension de ces nouvelles interactions et de la 
dépendance contextuelle des impacts sur l'écosystème pourrait nous aider à agir pour 
améliorer les conditions permettant aux loups d'exercer à nouveau leurs impacts sur 
l'écosystème. Ces nouvelles interactions pourraient constituer la véritable valeur écologique 
et sociétale du retour des loups dans les paysages modifiés par l'homme. 

1. INTRODUCTION 
Contrairement aux tendances mondiales (Ripple et al., 2014), la taille des populations et les 

aires de répartition de plusieurs espèces de grands carnivores augmentent en Europe et en 

Amérique du Nord (Chapron et al., 2014 ; Mech, 2017). Cette recolonisation de leur aire de 

répartition historique pourrait potentiellement restaurer leurs impacts sur les écosystèmes 

(Estes et al., 2011 ; Ripple et al., 2014). Cependant, les paysages dominés par l'homme dans 
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lesquels ils reviennent ont été transformés au cours des décennies ou des siècles de leur 

absence, créant un nouveau terrain de jeu pour les interactions prédateur-proie (Guiden et 

al., 2019). 

 

Le loup (Canis lupus) est sans doute l'espèce qui a le mieux réussi à recoloniser ses anciennes 

aires de répartition aujourd'hui dominées par l'homme (Chapron et al., 2014 ; Kuijper et al., 

2016). Au cours des siècles où le loup était absent, l'homme a largement transformé les 

paysages Européens (Fuchs et al., 2015). Cela a eu des répercussions importantes sur 

l'abondance, la composition et le comportement des communautés de mammifères, y 

compris les espèces proies ou concurrentes potentielles du loup (pour une vue d'ensemble, 

voir Kuijper et al., 2016). Par conséquent, ces paysages modifiés par l'homme peuvent être 

considérés comme de nouveaux écosystèmes (suivant Guiden et al., 2019), où le loup 

s'engagera logiquement dans des interactions et des cascades trophiques potentiellement 

nouvelles, comme cela a été observé pour d'autres grands carnivores (Lundgren et al., 2022). 

 

Dans cet article, nous soulignons les aspects clés de ces nouveaux écosystèmes Européens 

qui ont le potentiel de modifier les impacts écologiques des loups. La nouveauté de ces 

écosystèmes est principalement due aux changements induits par l'homme dans les 

communautés de carnivores, d'herbivores et de plantes (ligneuses), ainsi qu'aux changements 

dans le paysage physique. Dans cet article, nous soutenons qu'un nouveau cadre est 

nécessaire pour prédire les impacts écologiques du loup dans ces nouveaux écosystèmes 

modifiés par l'homme, où leur abondance augmente actuellement. 

 

Jusqu'à présent, les impacts écologiques des loups dans les systèmes modifiés par l'homme 

ont été largement prédits sur la base des effets documentés qu'ils ont sur les espèces proies 

ou les niveaux trophiques inférieurs dans des systèmes bien préservés avec un faible impact 

humain (e.g., Ripple et al., 2014). Cependant, plusieurs études récentes menées en Europe 

n'ont pas réussi à trouver un soutien, ou ont trouvé un soutien limité, pour ces changements 

prévus dans les abondances de proies ongulées (Van Beeck Calkoen et al., 2023) et les 

réponses comportementales au retour des loups (Nicholson et al., 2014 ; Sand et al., 2021 ; 

Van Beeck Calkoen et al., 2018) et d'autres grands carnivores (Van Beeck Calkoen et al., 

2022). L'impact des loups sur le comportement des ongulés en Europe devrait être fortement 

dépendant du contexte et peut être annulé même par de faibles niveaux d'impact humain 

(Kuijper et al., 2016). Mais cela indique-t-il que les loups ne peuvent pas rétablir les impacts 

sur l'écosystème documentés pour des systèmes moins perturbés, ou nos prédictions sont-

elles erronées ? Nous soutenons ici que la reconnaissance de la nouveauté des écosystèmes 

modifiés par l'homme conduit logiquement à de nouvelles voies sur la façon dont les loups 

peuvent influencer les processus écosystémiques. 

2 | LES LOUPS RECOLONISENT LES NOUVEAUX ÉCOSYSTÈMES 
Nous décrivons ci-dessous comment les écosystèmes Européens ont changé à trois niveaux 

trophiques (prédateurs, herbivores et plantes) pendant la période où les loups étaient absents 

et comment ces changements peuvent modifier l'impact écologique du loup (voir les Figures 

1 et 2). 
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F I G U R E 1. Les loups recolonisent des écosystèmes Européens modifiés par l'homme et caractérisés par de nouvelles 
communautés de carnivores (absence d'autres grands carnivores et communauté modifiée de mésocarnivores), de 
nouveaux herbivores (diversité plus faible et espèces potentiellement exotiques) et de nouvelles espèces ligneuses 
(diversité structurelle et d'espèces plus faible) par rapport aux zones où les loups sont présents en permanence. Alors 
que l'impact de l'homme est présent même dans les zones les moins perturbées, les impacts humains sur chaque niveau 

trophique sont beaucoup plus prononcés dans les nouveaux écosystèmes. Les animaux domestiques peuvent jouer un rôle 
en tant que carnivores supérieurs (chien) et mésocarnivores (chat), tout en fournissant des proies supplémentaires (bétail), 
ce qui offre des options supplémentaires pour des interactions inédites. Les interactions ont lieu dans des paysages 
naturels plus vastes et plus continus dans les zones où le loup est présent en permanence, plutôt que dans des paysages 
agricoles beaucoup plus fragmentés dans les nouveaux écosystèmes. Les espèces domestiques (animales et végétales) 

qui sont intégrées dans les écosystèmes des paysages modifiés par l'homme sont indiquées sur fond vert 
 



Kuijper et al. 2024  Traduction DeepL & RP – 09/03/2024 4 

 
 
F I G U R E 2. Résumé des caractéristiques nouvelles des écosystèmes actuellement recolonisés par les loups. Chaque 
aspect nouveau comporte différents éléments qui, seuls ou combinés, ont le potentiel de modifier l'impact des loups sur 
les écosystèmes par rapport à des systèmes plus naturels où l'impact de l'homme est plus faible. Un point d'interrogation 

indique qu'il y a des indications sur l'existence de ces processus, mais que des recherches futures devraient les confirmer 

 

2.1 | Nouvelles communautés de carnivores 

Les quatre espèces de grands carnivores présentes en Europe (l'ours brun Ursus arctos, le loup, 

le lynx d'Europe Lynx lynx et le glouton Gulo gulo) ont une distribution discontinue avec des 

aires de répartition qui se chevauchent dans certaines régions, notamment en Scandinavie, 

en Europe centrale et dans les Balkans (Chapron et al., 2014). Peu de régions accueillent les 

quatre espèces (Cretois et al., 2021) et les régions qui abritent de grands carnivores ne les ont 

pas nécessairement à des densités écologiquement fonctionnelles (Ordiz et al., 2013). Par 

exemple, dans certains pays, malgré les controverses juridiques, un contrôle actif de la 

population de loups est mené par le gouvernement, comme en Norvège, en Suède et en 

Finlande (par exemple, Trouwborst, Boitani, et al., 2017 ; Trouwborst, Fleurke, et al., 2017). 

En outre, l'abattage illégal et d'autres formes de mortalité des loups causées par l'homme sont 

très répandus (Musto et al., 2021 ; Nowak et al., 2021). 

 

En outre, outre le contrôle létal et l'abattage illégal, il y a aussi beaucoup de chasse récréative 

légale de grands carnivores en général, en Europe du Nord et de l'Est (par exemple, le lynx 

en Norvège ; le lynx, le loup et l'ours en Finlande et en Estonie, et les loups en Lettonie et 

en Lituanie). Par conséquent, la mortalité causée par l'homme joue toujours un rôle important 

dans l'affectation du nombre de loups et d'autres grands carnivores, même dans les zones où 

ils sont protégés (Liberg et al., 2012). La mortalité d'origine humaine affecte à la fois 

l'abondance (densité) des grands carnivores et leur comportement (Ordiz et al., 2013 ; Oriol-

Cotterill et al., 2015) et la stabilité des meutes dans le cas d'espèces sociales comme les loups 

(Cassidy et al., 2023 ; Wallach et al., 2009). Tous ces facteurs réduisent le potentiel des effets 
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numériques et comportementaux sur les populations de proies et les cascades trophiques 

associées, ce qui diminue leur rôle fonctionnel (Ordiz et al., 2013 ; Oriol-Cotterill et al., 2015 ; 

Soulé et al., 2003). Par conséquent, dans de nombreux paysages modifiés par l'homme, les 

loups et d'autres grands carnivores peuvent être présents sans être en mesure de jouer leur 

rôle écologique fonctionnel. Cela montre qu'en dépit du rétablissement des populations de 

grands carnivores, la diversité fonctionnelle (à la fois en termes de nombre et de 

composition des espèces) des communautés de carnivores Européennes est généralement 

appauvrie. 

 

Dans le monde entier, les régions moins touchées par l'homme abritent souvent des 

communautés de grands carnivores multi-espèces présentes en densité fonctionnelle (Ripple 

et al., 2014 ; Say-Sallaz et al., 2019) qui comprennent des espèces des familles des canidés et 

des félidés. En revanche, les systèmes Européens hébergent généralement une, parfois deux 

et rarement trois espèces de grands carnivores ou plus (Cretois et al., 2021). En tant que 

telles, ces communautés appauvries ne disposent pas du large éventail d'interactions 

intraguildes potentielles que l'on peut trouver dans des paysages mieux préservés, qui vont 

de la compétition pour les ressources (par exemple, exploitation ou interférence), à la 

facilitation (par exemple, via l'approvisionnement en carcasses) et à la prédation jusqu'à la 

suppression comportementale (Prugh & Sivy, 2020). Les loups, en particulier lorsqu'ils sont 

présents dans les régions d'Europe les plus densément peuplées par l'homme, seront dans la 

plupart des cas présents sans les impacts modulateurs sur le rôle écologique qui se produisent 

dans les zones accueillant des communautés de grands carnivores multi-espèces (Prugh & 

Sivy, 2020). 

 

Les structures des communautés de mésocarnivores ont également été transformées au cours 

des décennies ou des siècles pendant lesquels les loups étaient absents en Europe. Les grands 

carnivores peuvent limiter l'abondance et la distribution des mésocarnivores directement en 

tuant et indirectement en inspirant la peur (Ritchie & Johnson, 2009). En l'absence de grands 

carnivores, les populations de mésocarnivores sont « libérées » de ce contrôle par le haut, ce 

qui peut entraîner une augmentation de leur distribution et de leur abondance (« hypothèse 

de la libération des mésoprédateurs » ; Prugh et al., 2009 ; Ritchie & Johnson, 2009). En 

outre, des espèces plus généralistes, comme le renard roux Vulpes vulpes, profitent des apports 

alimentaires d'origine humaine et se sont adaptées pour vivre à proximité des établissements 

humains (Contesse et al., 2004). 

 

Outre ces changements d'abondance, la composition des espèces des communautés de 

mésocarnivores a changé depuis l'extirpation des loups. Un nouveau venu, le chacal doré 

(Canis aureus), est de plus en plus observé en dehors de son aire d'origine du sud-est de 

l'Europe, avec des observations confirmées dans les pays de l'ouest, du centre et du nord de 

l'Europe (Trouwborst et al., 2015). Parallèlement à ces expansions naturelles d'espèces, des 

espèces mésocarnivores non indigènes (invasives) ont également été introduites dans 

l'ancienne aire de répartition du loup en Europe, comme le raton laveur (Procyon lotor, Salgado, 

2018), le chien viverrin (Nyctereutes procyonoides, Kauhala & Kowalczyk, 2011) et le vison 

d'Amérique (Neovison vison). Certaines de ces nouvelles espèces ont des impacts 

écosystémiques prononcés et documentés sur les espèces indigènes, comme ceux du vison 

d'Amérique sur les populations d'oiseaux d'eau (Brzeziński et al., 2020). 
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Les carnivores domestiques sont omniprésents en Europe et leurs impacts sur les 

écosystèmes doivent également être pris en compte lors de la caractérisation des 

communautés de carnivores. Les chiens sont désormais l'un des grands carnivores les plus 

répandus dans le monde (Lescureux & Linnell, 2014) et ont des impacts écologiques 

significatifs (Hughes & Macdonald, 2013). Outre les chiens élevés comme animaux de 

compagnie ou vivant en étroite association avec les humains, on trouve un grand nombre de 

chiens en liberté dans de nombreuses régions d'Europe (Spatola et al., 2023). Les loups et les 

chiens sont des versions sauvages et domestiques de la même espèce (Canis lupus et Canis 

lupus familiaris, respectivement) et peuvent potentiellement interagir les uns avec les autres de 

diverses manières (Hughes & Macdonald, 2013), y compris par hybridation (Pilot et al., 2018). 

Une autre espèce domestique, le chat (Felix sylvestris), est également devenue une partie 

intégrante de la communauté des carnivores, avec des impacts largement documentés sur les 

écosystèmes (Loss et al., 2022). 

 

Le retour des loups dans ces nouvelles communautés (méso)carnivores modifiées peut, d'une 

part, modifier l'impact des loups sur l'abondance et/ou le comportement des 

mésocarnivores. D'autre part, les nouvelles espèces de (méso)carnivores pourraient 

supprimer l'abondance ou le comportement des espèces proies (Ripple et al., 2014) qui 

constituent des sources de nourriture alternatives pour les loups et agissent comme des 

concurrents. Enfin, la présence de carnivores domestiques (chats, chiens) pourrait 

potentiellement conduire à de nouvelles interactions (voir Figure 1). 

 

2.2 | Nouveaux loups ? 

Plusieurs éléments indiquent que les loups qui recolonisent la région sont différents de ceux 

qui y vivaient auparavant. Tout d'abord, des études génétiques montrent que les loups qui se 

sont établis en Europe centrale et occidentale dérivent mais diffèrent aussi génétiquement de 

ceux qui vivent dans des zones où la présence du loup est durable (Szewczyk et al., 2019, 

2021). Il reste à étudier si la structure génétique spatiale observée est simplement la 

conséquence de processus démographiques stochastiques (Jarausch et al., 2021) ou si elle est 

également associée à des adaptations fonctionnelles. Deuxièmement, ou en conséquence 

de ces différences génétiques, les loups qui recolonisent ont probablement des traits de 

comportement ou des personnalités différents de ceux des loups vivant dans des zones 

moins dominées par l'homme (Cote et al., 2010). Malgré l'augmentation du nombre et de 

l'aire de répartition des loups dans les régions les plus densément peuplées d'Europe et 

malgré la protection légale, l'homme reste le principal facteur influençant le comportement 

des loups. Même dans la forêt la mieux préservée des basses terres d'Europe, la forêt vierge 

de Białowieża, les loups évitent les parties du paysage intensivement utilisées par les humains 

(Bubnicki et al., 2019), les parties de leur territoire les plus intensivement utilisées étant 

généralement situées loin des zones de forte activité humaine (Bubnicki et al., 2019 ; 

Jędrzejewski et al., 2001 ; Theuerkauf et al., 2003). L'évitement des humains, parfois à des 

échelles spatiales fines, est un schéma qui se produit dans toute l'aire de répartition du loup 

(Carricondo-Sanchez et al., 2020 ; Sazatornil et al., 2016) et résulte probablement de la 

persécution humaine au cours des siècles qui a sélectionné des individus plus petits qui évitent 

les humains pour survivre (comme cela a été trouvé chez le cerf, Ciuti et al., 2012). Lors de 

la recolonisation de zones inoccupées, les loups sélectionnent d'abord les habitats les plus 

adaptés, mais lorsque l'abondance des loups augmente, les individus qui se dispersent 

occupent de plus en plus des habitats moins adaptés, avec un couvert forestier plus faible et 
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une part plus importante de structures anthropiques (Nowak et al., 2017). En plus de la 

saturation des habitats optimaux, nous pourrions simultanément assister à un processus 

similaire à celui qui a conduit à la domestication des loups : l'attraction des loups pour la 

nourriture anthropogénique dans les zones dominées par l'homme, combinée à une réaction 

modérée des humains face à ces loups, pourrait conduire à la sélection de loups 

« apprivoisés » (Newsome et al., 2017).Cela semble être en accord avec le fait que les loups 

en Europe sont de plus en plus vus près ou dans les établissements humains (Huber et al., 

2016 ; VanLiere et al., 2021). Il est également possible que nous observions une conséquence 

de l'expansion de la population de loups en Europe, avec un plus grand nombre de loups 

subadultes en dispersion qui sont connus pour être plus audacieux que les résidents (voir 

également Cote et al., 2010), et ce sont ces individus qui peuvent être observés dans les 

paysages dominés par l'homme. Cela implique qu'une fois que les loups en dispersion ont 

établi une meute et un territoire, ils reviennent à leur comportement timide vis-à-vis des 

humains, ce qui est soutenu par quelques anecdotes (Kojola et al., 2016). Indépendamment 

des mécanismes sous-jacents, les individus qui se sont établis dans les paysages les plus 

dominés par l'homme en Europe sont nécessairement plus tolérants à la présence humaine. 

La question de savoir si ces individus ont des personnalités plus audacieuses ou s'ils 

s'habituent à une présence humaine plus importante (Barry et al., 2020) est très débattue mais 

n'a pas encore trouvé de réponse. 

 

Le fait de vivre à proximité des humains ou de les éviter à des échelles spatio-temporelles 

plus fines peut modifier les impacts écosystémiques des loups dans les paysages dominés par 

l'homme par rapport aux zones plus naturelles (Figures 1 et 2), par exemple en augmentant 

l'hybridation ou le partage de parasites avec les chiens domestiques ou sauvages (Hughes & 

Macdonald, 2013), ou en changeant le terrain de jeu pour les interactions prédateur-proie 

(voir la section 5). 

 

2.3 | Nouvelles communautés de proies d'ongulés 

La taille des populations Européennes d'ongulés augmente généralement et les communautés 

d'ongulés se diversifient (Apollonio et al., 2010 ; Linnell et al., 2020), ce qui entraîne non 

seulement des conflits accrus entre les ongulés et les humains (Carpio et al., 2021), mais aussi 

des opportunités (Linnell et al., 2020). Néanmoins, nous soutenons que, d'un point de vue 

écologique, de nombreuses régions d'Europe ont encore des communautés d'ongulés très 

appauvries, à la fois en ce qui concerne leur abondance et leur diversité. 

 

Les régions les plus productives d'Europe sont caractérisées par les indices d'empreinte 

humaine les plus élevés (Kuijper et al., 2016), en raison notamment de l'agriculture. Pour 

éviter les dommages aux cultures dans ces régions, les densités de population d'ongulés sont 

généralement contrôlées par la chasse. Sans la chasse, ces régions productives d'Europe 

abriteraient les abondances et les diversités d'ongulés les plus élevées. Alors que le chevreuil 

et le sanglier sont communs dans ces paysages agricoles, les espèces plus grandes comme le 

cerf élaphe sont moins communes et le bison Européen et l'élan sont généralement absents 

(Bluhm et al., 2023 ; Linnell et al., 2020). Les plus grands ongulés en particulier, comme le 

bison Européen, se sont éteints dans ces paysages ouverts et sont maintenant limités aux 

forêts (Kerley et al., 2012). En outre, dans toute l'Europe, il existe une politique généralisée 

visant à empêcher les espèces d'ongulés sujettes aux conflits de recoloniser ce que l'on appelle 

les « zones à politique zéro ». Cela concerne principalement le cerf élaphe (la principale 
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espèce proie dans une grande partie de l'aire de répartition du loup, Jędrzejewski et al., 2012) 

et le sanglier (la principale espèce proie, en particulier dans la région méditerranéenne, 

Meriggi & Lovari, 1996) en Allemagne, aux Pays-Bas et en France. Mais les densités 

d'ongulés, même dans les régions les plus naturelles ou forestières d'Europe, sont bien 

inférieures aux densités potentielles fixées par l'environnement, la chasse limitant leur 

nombre (voir Van Beeck Calkoen et al., 2023). Dans 68% des parcs nationaux Européens, 

les ongulés sont régulés par l'abattage (40%), la chasse (11%) ou les deux (17%). Seuls 29% 

des parcs nationaux contiennent des zones de non-chasse couvrant au moins 75% de la zone 

(van Beeck Calkoen et al., 2020). Les politiques de gestion des ongulés n'affectent pas 

seulement les schémas spatiaux ou les densités et diversités des espèces proies des ongulés, 

mais peuvent également modifier la disponibilité saisonnière des proies des ongulés pour les 

loups. Dans certaines régions montagneuses d'Europe centrale (Allemagne, Autriche et 

Tchèquie), le système traditionnel de gestion du cerf élaphe consiste à garder la majorité des 

animaux dans des enclos en hiver, où ils sont nourris de manière complémentaire, afin de 

prévenir les dégâts causés par le broutement dans les forêts (Rivrud et al., 2016). Cela crée 

des fluctuations artificielles dans la disponibilité des proies ongulés, générant des abondances 

de proies très faibles en hiver qui contrastent avec les fluctuations naturelles, qui impliquent 

normalement que les densités de cerfs les plus élevées sont présentes au début de l'hiver. De 

plus, cela limite la disponibilité des proies pendant la saison où les besoins alimentaires des 

loups sont les plus élevés, en raison de la taille plus importante des meutes et de la nécessité 

de nourrir les subadultes. 

 

Alors que plusieurs ongulés indigènes ont disparu de nombreux paysages Européens, de 

nouvelles espèces ont souvent été introduites à leur place (Linnell et al., 2020). Le mouflon 

(Ovis orientalis) a été introduit dans plusieurs régions (par exemple aux Pays-Bas, en Belgique, 

en Allemagne et en Pologne) en tant qu'espèce de gibier et pour maintenir des paysages 

ouverts et pâturés. Cette espèce originaire des paysages rocheux méditerranéens est 

maintenant présente dans une variété de grandes zones de basse altitude exemptes de 

carnivores. L'homme a également introduit le daim (Dama dama) et le cerf Sika (Cervus nippon) 

dans plusieurs pays Européens (dont l'Estonie, la Lettonie, la Lituanie, l'Autriche, la Belgique, 

le Danemark, la France, l'Allemagne, l'Irlande, les Pays-Bas, la Pologne, la Norvège, la Suisse 

et la Roumanie) en tant qu'espèces de gibier. Sporadiquement, d'autres ongulés exotiques 

apparaissent, tels que le muntjac de Reeves (Muntiacus reevesi, au Royaume-Uni et aux Pays-

Bas) et le cerf de Chine (Hydropotes inermis, au Royaume-Uni et en France). Contribuant à 

l'évolution de la composition des communautés d'ongulés, le changement climatique étend 

également les aires de répartition des espèces d'ongulés indigènes, en particulier dans les 

régions septentrionales et montagneuses d'Europe (Herfindal et al., 2019). 

 

De plus, dans les régions d'Europe où les grands carnivores ne sont pas présents ou ne 

l'étaient pas jusqu'à récemment, le bétail est gardé dans des prairies avec des clôtures basses 

(non résistantes aux loups) sans bergers ni chiens de garde, ce qui le rend vulnérable à la 

prédation (Linnell & Cretois, 2018). Cela inclut les régions à forte densité de bétail, telles que 

certaines parties de la Belgique, des Pays-Bas, de l'Allemagne, de la France, de l'Italie et du 

Danemark. Cela s'applique également aux régions où le bétail est en liberté, comme les vaches 

et les moutons dans les prairies alpines sans bergers, ou les rennes semi-sauvages en 

Scandinavie. Ce bétail non protégé constitue une proie facilement accessible qui, dans 

certaines régions, représente une source de nourriture importante pour les loups (Lagos & 
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Bárcena, 2018 ; Vos, 2000). La disponibilité de proies sauvages par rapport aux proies 

domestiques est un facteur important qui détermine la proportion de bétail dans le régime 

alimentaire des loups (Imbert et al., 2016 ; Meriggi & Lovari, 1996). En outre, les projets de 

ré-ensauvagement suscitent un intérêt croissant en Europe et visent à restaurer les 

interactions trophiques (Bakker & Svenning, 2018). Les grands ongulés sauvages étant 

absents dans de nombreuses régions, les gestionnaires de la faune sauvage utilisent souvent 

des bovins, des moutons et des chevaux comme espèces de substitution pour restaurer ou 

maintenir des paysages semi-ouverts, pâturés et caractérisés par une grande biodiversité. 

Avec la recolonisation en cours des grands carnivores à travers l'Europe, il y a un intérêt 

croissant pour l'utilisation de races de bétail plus primitives dans les projets de ré-

ensauvagement, qui se protègent mieux contre les attaques des grands carnivores. 

 

Pour de nombreuses espèces d'ongulés (y compris des espèces proies importantes pour les 

loups : cerf, chevreuil et sanglier), la chasse par l'homme a été et est un facteur de mortalité 

important ou principal qui affecte leur densité à travers l'Europe (Keuling et al., 2013 ; Melis 

et al., 2009 ; VanBeeck Calkoen et al., 2023). Les siècles de gestion des ongulés dans des 

paysages dominés par l'homme (van Beeck Calkoen et al., 2020), qui ont suivi des millénaires 

d'exploitation alimentaire, ont façonné de manière sélective la morphologie (Crosmary et al., 

2013) et le comportement des ongulés (Ciuti et al., 2012 ; Sand et al., 2006). Pendant les 

décennies ou les siècles d'absence de grands carnivores dans de grandes parties de l'Europe, 

l'homme a été le seul prédateur à exercer une pression sélective. Outre les changements de 

morphologie et de comportement, cette pression sélective en l'absence de loups peut avoir 

réduit les réponses anti-prédatrices naturelles de certaines espèces d'ongulés (Sand et al., 

2006). 

 

2.4 Les nouvelles communautés de plantes ligneuses 

La présence de loups peut indirectement affecter les communautés de plantes ligneuses en 

modifiant la densité des proies des ongulés ou leur comportement (Ripple et al., 2014). Ces 

impacts trophiques en cascade ont été observés dans des systèmes bien préservés avec un 

faible impact humain (Bubnicki et al., 2019 ; Ripple et al., 2014). Par conséquent, dans cette 

section, nous nous concentrons uniquement sur les changements dans les communautés de 

plantes ligneuses dans les systèmes modifiés par l'homme, car ils pourraient modifier ces 

impacts en cascade trophique des loups. 

 

Cela n'exclut pas que des impacts en cascade trophique puissent également se produire dans 

d'autres parties du paysage, par exemple en affectant les dommages causés aux cultures dans 

les paysages agricoles (voir Figure 1). De plus, la façon dont les changements dans d'autres 

communautés végétales, y compris dans les paysages agricoles, peuvent modifier les impacts 

des loups sur l'écosystème est abordée dans le chapitre « Un nouveau terrain de jeu pour les 

interactions prédateur-proie ». 

 

Malgré l'intérêt croissant pour une sylviculture basée sur la nature, la plupart des forêts 

d'Europe (centrale) sont gérées pour maximiser la production de bois selon des pratiques de 

gestion forestière strictes qui excluent largement les processus naturels (Kenderes et al., 

2008). La coupe des arbres de la canopée est souvent suivie de l'enlèvement des débris ligneux 

grossiers et des souches, puis de la plantation de jeunes arbres (Angelstam et al., 1997 ; 

Matthews, 1991). En outre, dans les régions où les forestiers préfèrent que les forêts se 
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régénèrent naturellement, ils ont recours à l'éclaircissement pour contrôler les concurrents 

ligneux qui se régénèrent naturellement et/ou à des mesures de contrôle de la végétation 

herbacée, des pratiques considérées comme essentielles pour l'établissement de la forêt 

(Ammer et al., 2011 ; McCarthy et al., 2011). Toutes les activités de gestion susmentionnées 

interfèrent avec les processus naturels associés au recrutement des arbres et empêchent une 

régénération naturelle complète. Même les approches de gestion qui ressemblent aux 

processus naturels, comme la formation de trouées suite à une coupe sélective, modifient les 

conditions abiotiques et biotiques plus que la formation naturelle de trouées (voir Kuijper, 

2011). Cela influence fortement la composition des espèces et la répartition des classes d'âge 

des peuplements, le processus de régénération et la structure du paysage qui en résulte. 

 

Les pratiques forestières visent généralement la production de bois et donc la promotion ou 

la plantation d'espèces commercialement attractives, souvent à croissance rapide. Dans de 

nombreuses régions tempérées, les espèces de conifères sont les plus rentables, comme le 

pin sylvestre Pinus sylvestris, l'épicéa de Norvège Picea abies et le sapin blanc Abies alba, ou des 

espèces exotiques comme Pseudotsuga menziesii, Abies grandis, Picea sitchensis et Larix kaempferi. 

Cette boréalisation, la part croissante des espèces de conifères, est un phénomène bien 

documenté dans toute l'Europe tempérée (Jędrzejewska et al, 1994 ; Spencer & Kirby, 1992). 

Il s'est traduit par la domination d'espèces de conifères dans des peuplements forestiers où 

les espèces de feuillus domineraient naturellement (Jędrzejewska et al., 1994). En Europe, de 

nombreuses forêts ont été converties en peuplements dominés par l'épicéa commun, qui ne 

peuvent être maintenus en dehors de leur aire de répartition naturelle que par des 

interventions sylvicoles qui contrôlent la concurrence interspécifique et les ravageurs 

(Ammer et al., 2008). Les forêts de plantation créées ou maintenues dans le cadre de ce 

système sont caractérisées, entre autres, par de grands peuplements homogènes (souvent 

même âgés et dominés par une seule espèce). Aujourd'hui, dans toute l'Europe centrale, de 

nombreuses unités de gestion forestière visent à convertir ces peuplements purs de conifères 

en peuplements mixtes avec des espèces de feuillus (Ammer et al., 2008 ; Knoke et al., 2008). 

Les conifères présentent généralement une forte dominance apicale, ce qui les rend moins 

tolérants au broutement des ongulés (c'est-à-dire que leur croissance est davantage freinée) 

que la plupart des espèces feuillues (voir par exemple Churski et al., 2017). Par conséquent, 

l'impact des loups sur le comportement des cerfs peut façonner les peuplements d'arbres 

gérés différemment des peuplements d'espèces mixtes et anciennes. 

 

Une deuxième conséquence importante de la gestion forestière en Europe est qu'elle a 

considérablement modifié l'âge et la structure du paysage de la forêt. Les forêts gérées, en 

particulier, manquent de peuplements d'arbres matures (>80 ans), présents dans les forêts 

anciennes (Jędrzejewska et al., 1994). Bien que la taille des coupes rases ou des trouées diffère 

entre les pays et les régions d'Europe, cela crée une mosaïque à grain plus grossier, composée 

d'unités de gestion plus ou moins homogènes. Cette structure de peuplement d'arbres 

contraste avec la dynamique à fine échelle, basée sur les trouées, qui est caractéristique des 

forêts anciennes tempérées (Bobiec et al., 2000 ; Kenderes et al., 2008). Les plus grandes 

trouées créées par la sylviculture entraînent des changements plus importants dans les 

conditions microclimatiques, telles que la température de l'air et du sol, l'humidité du sol et 

le rayonnement solaire, qui augmentent tous avec la taille de la trouée (Latif & Blackburn, 

2010). En outre, la gestion forestière accroît la fragmentation du paysage (Mikusiński et al., 

2018). Pour les loups, cela affecte la distribution spatiale de leurs proies ongulées, qui 
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préfèrent se nourrir dans les trouées où la régénération est abondante (Kuijper et al., 2009). 

Les forêts gérées présentent également des contrastes plus marqués entre les peuplements 

récemment coupés et les peuplements plus anciens, ce qui rend probablement la présence 

des proies ongulées plus prévisible, car elles préfèrent les jeunes futaies en cours de 

régénération pour les loups. La présence de lisières forestières plus prononcées et d'éléments 

ouverts plus linéaires dans le paysage, résultant des chemins forestiers et des coupes à blanc, 

sont deux facteurs qui améliorent le succès de chasse des loups (Bojarska et al., 2017 ; 

Johnson-Bice et al., 2023). 

 

Outre le fait que les humains induisent des changements dans la composition des espèces, la 

structure de l'habitat et les processus de régénération dans les forêts, ils peuvent réduire, voire 

exclure, les impacts des ongulés sur l'écosystème de diverses manières. Pour réduire les 

dommages causés par le broutage des ongulés et protéger les plantations, l'homme contrôle 

le nombre d'ongulés (comme indiqué dans la section 2.3), met en place des clôtures pour 

protéger les plantations forestières, ou les dissuade par d'autres moyens tels que des 

dissuasions chimiques ou physiques. Les pratiques forestières visent généralement à réduire 

le broutage des ongulés plutôt que de considérer les impacts des ongulés comme une 

composante naturelle du processus de régénération des arbres. En de rares occasions en 

Europe où le nombre d'ongulés n'est pas contrôlé par la chasse et coexiste avec de grands 

carnivores sur de plus grandes zones, comme dans la forêt de Białowieża, les ongulés sont 

un agent sélectif qui détermine les niveaux de régénération, la composition des espèces 

d'arbres (Churski et al., 2017 ; Kuijper, Cromsigt, et al., 2010 ; Kuijper, Jędrzejewska, et al., 

2010) et même la composition des traits des arbres (Churski et al., 2022 ; Hedwall et al., 

2018), en concevant l'écosystème et la fonction d'une manière très différente de celle des 

humains. Dans la plupart des autres systèmes gérés, les humains façonnent directement ou 

indirectement le processus de régénération des arbres et les impacts des loups sur le 

comportement de recherche de nourriture des ongulés peuvent ne plus avoir d'impact sur les 

plantes ligneuses, ou les auront de manière inattendue (Van Beeck Calkoen et al., 2018). 

 

2.5 Un nouveau terrain de jeu pour les interactions prédateurs-proies 

Outre les changements dans les communautés de plantes ligneuses, les modifications 

survenues dans les paysages agricoles affectent largement les interactions prédateurs-proies, 

tout d'abord parce qu'elles ont transformé la disponibilité de la nourriture (« paysage 

alimentaire ») pour les ongulés qui reçoivent des subventions alimentaires en fonction de 

l'importance des cultures agricoles dans leur régime alimentaire (Spitzer et al., 2020), ensuite 

parce que le paysage agricole a entraîné une plus grande fragmentation et une modification 

de la structure du paysage. Deuxièmement, le paysage agricole a entraîné une plus grande 

fragmentation et une modification de la structure du paysage. Nous soutenons qu'il s'agit du 

dernier aspect clé dans lequel les nouveaux écosystèmes Européens diffèrent des zones à 

faible impact humain dans leur structure paysagère et leur dynamique spatio-temporelle des 

activités humaines. En particulier dans ses paysages très fragmentés et multi-usages, l'Europe 

manque généralement de grands blocs continus de terres sauvages (contrairement aux États-

Unis, voir Mech, 2017) parce qu'ils sont entrecoupés de zones agricoles, de zones urbaines 

ou d'infrastructures. Outre cette variation dans les pratiques d'utilisation des terres, l'intensité 

avec laquelle les différentes parties des paysages sont utilisées peut également varier, comme 

les schémas spatiaux d'exploitation forestière dans les systèmes forestiers (Mikusiński et al., 

2018), ce qui peut également accroître la fragmentation des paysages. 
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ENCADRÉ 1. Rétroactions entre la présence du loup et le comportement et la politique de l'homme 

 

En raison de leurs impacts sur les écosystèmes, les humains ont été classés comme « super prédateurs humains » affectant 

tous les niveaux trophiques, y compris les grands prédateurs (Darimonte et al., 2015). Des études récentes ont souligné 

la nécessité d'intégrer les impacts humains comme partie intégrante du fonctionnement des écosystèmes (Kuijper et al., 

2016 ; Moleón & Sánchez-Zapata,2022 ; Palmer et al., 2023). Alors que des études récentes ont montré comment les 

facteurs humains modifient les impacts du loup (Bubnicki et al., 2019) ou créent des paysages de risque contrastés (Lone 

et al., 2014), nous n'avons pas intégré les mécanismes de rétroaction de la présence du loup sur le comportement 

humain. La recolonisation des loups, en tant qu'espèce fortement conflictuelle, entraîne des émotions et des discussions 

au sein de la société. En réponse à la réapparition des loups, les humains ont tendance à modifier leur comportement ou 

leur politique. Par exemple, dans les régions de Suède où les loups sont apparus, les chasseurs ont réduit leurs 

prélèvements de chasse aux ongulés pour compenser la réduction du nombre d'ongulés induite par les loups. Cependant, 

la surestimation de l'impact des loups a conduit à une surcompensation par les chasseurs et à une augmentation du 

nombre d'ongulés dans les régions où les loups sont présents (Wikenros et al., 2015). D'autres exemples de changement 

de comportement humain en réponse à la recolonisation par les loups incluent la mise en place de clôtures pour protéger 

le bétail ou les changements recommandés dans les activités récréatives (par exemple, tenir les chiens en laisse et 

empêcher les activités nocturnes, voir Penteriani et al., 2016). Ces changements dans les comportements humains peuvent 

modifier les impacts des loups sur la faune sauvage en général, mais les changements dans la politique de protection 

des loups peuvent largement influencer les loups eux-mêmes. Alors que les loups ont un statut de protection élevé dans 

la plupart des pays Européens (Kuijper et al., 2019), la modification du statut de protection et la réouverture du contrôle 

de la population de loups sont à nouveau discutées au niveau de la Commission Européenne. En outre, il existe des 

différences régionales claires dans l'attitude envers les grands carnivores et les personnes des régions urbanisées ont 

tendance à avoir une attitude plus positive envers les grands carnivores (Williams et al., 2002). Ces attitudes peuvent 

changer radicalement lorsque des conflits avec des carnivores recolonisateurs apparaissent, ce qui entraîne une 

augmentation du sentiment anti-loup dans certaines régions où les loups se sont rétablis (Williams et al., 2002). Comme 

les humains sont souvent dominants dans la détermination du fonctionnement de l'écosystème et sont très réactifs aux 

changements, il y a un besoin urgent d'examiner les moteurs et les façons dont les changements dans le comportement 

humain en réponse à l'augmentation du nombre de loups créent des boucles de rétroaction sur les processus de 

l'écosystème. 

 

Pourquoi les blocs continus de terres sauvages (selon Mech, 2017) sont-ils pertinents pour 

les interactions entre loups et proies ? Les grands carnivores évitent généralement les 

humains dans une plus large mesure que leurs proies ongulées (Rogala et al., 2011). Comme 

les ongulés sont moins sensibles à l'activité humaine que leurs prédateurs, ils peuvent réduire 

le risque de prédation en augmentant leur utilisation des zones où l'activité humaine est plus 

importante par le biais de l'effet bien connu « effet bouclier humain » (Berger, 2007 ; Kuijper 

et al., 2015 ; Muhly et al., 2011). Dans les zones où la pression humaine est relativement 

faible, comme le parc national de Banff (Canada) et la forêt de Białowieża (Pologne), des 

études ont montré que l'activité humaine modifie les interactions prédateur-proie, ce qui 

entraîne des impacts mesurables au niveau de la végétation (ligneuse) (Bubnicki et al., 2019 ; 

Hebblewhite et al., 2005). Par conséquent, la présence de cerfs (Kuijper et al., 2015) et 

l'intensité de l'abroutissement (Kuijper et al., 2013 ; Van Ginkel et al., 2019) sont les plus 

réduites et la régénération des arbres la plus améliorée (Kuijper et al., 2013) dans les zones 

où la pression humaine est la plus faible. La présence humaine peut donc déplacer les 

interactions prédateurs-proies vers les parties des paysages les plus éloignées des activités 

humaines. La question est de savoir si et sous quelle forme de tels effets de cascade trophique 

se produisent dans des paysages plus fragmentés avec un terrain de jeu restreint où les 

interactions prédateur-proie peuvent se produire (Kuijper et al., 2016). Dans ces paysages, 

les espèces proies sont confrontées à différents paysages de risque (qui se chevauchent ou 

s'opposent) imposés par les humains et les grands carnivores. Les espèces proies d'ongulés 

pourraient ainsi être « isolées » entre deux paysages à risque (Lone et al., 2014). D'autre part, 

l'impact de l'homme peut être si dominant qu'il l'emporte sur les impacts potentiels des 

grands carnivores sur l'écosystème (Van Beeck Calkoen et al., 2022). Cependant, si les loups 
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deviennent plus tolérants à l'égard des humains dans ces paysages, les conditions d'interaction 

entre prédateurs et proies pourraient être encore modifiées, car les ongulés ne pourraient 

plus utiliser les humains pour gagner la course aux armements entre prédateurs et proies 

(Muhly et al., 2011). Si la pression de prédation des loups à proximité des humains augmente, 

la disponibilité des refuges pour les cerfs diminuera. 

 

Des études ont montré que des éléments anthropiques linéaires dans le paysage, même à 

l'intérieur de grands blocs de terres sauvages, peuvent largement modifier les interactions 

prédateurs-proies (Johnson-Bice et al., 2023). Par exemple, les oléoducs augmentent la vitesse 

de déplacement des loups, ce qui accroît la pression de prédation sur les caribous des bois 

(Dickie et al., 2017). Les loups (Bojarska et al., 2017) et d'autres grands carnivores peuvent 

également utiliser les clôtures pour faciliter la mise à mort des proies (Davies-Mostert et al., 

2013). Des études récentes ont également montré que la lumière nocturne artificielle peut 

modifier la dynamique prédateur-proie, y compris chez les carnivores du sommet de la chaîne 

(Ditmer et al., 2021). La pénétration existante et croissante du paysage avec la lumière 

anthropogénique (et les sons et les odeurs), les infrastructures, les clôtures de plantations 

forestières et les clôtures frontalières est une autre voie importante qui pourrait modifier les 

impacts des loups et changer le terrain de jeu dans lequel les interactions loups-proies ont 

lieu. 

 

Outre cette fragmentation plus statique du paysage, la présence et les activités humaines dans 

les systèmes dominés par l'homme peuvent être très dynamiques et fragmenter encore plus 

le paysage. Les pics diurnes d'activité humaine augmentent la nocturnité des mammifères de 

différents taxons (Gaynor et al., 2018). Un tel évitement des perturbations humaines pourrait 

entraîner des changements marqués par rapport aux modèles d'activité naturels, modifiant 

les interactions entre les espèces (Gaynor et al., 2018). Une étude récente montre que les 

loups tiennent compte à la fois de la disponibilité des proies et de l'évitement des activités 

humaines lorsqu'ils chassent, ce qui détermine la répartition des sites de mise à mort des 

proies (Barker et al., 2023). Dans les systèmes où l'homme et le loup sont présents, le risque 

de prédation perçu par les ongulés peut donc également varier entre le jour et la nuit en 

fonction des schémas spatiaux de risque à long terme (Proudman et al., 2021). Les activités 

humaines peuvent rendre certaines parties des paysages temporellement peu attrayantes ou 

indisponibles pour le loup ou ses proies ongulées, ce qui montre qu'il est essentiel de prendre 

en compte cette dynamique spatio-temporelle des activités humaines lorsqu'on tente de 

comprendre les interactions prédateurs-proies (Kuijper et al., 2019 ; Moleón & Sánchez-

Zapata, 2022 ; Palmer et al., 2023). Ces impacts humains ressemblent aux paysages spatio-

temporellement dynamiques de la peur que les loups imposent à leurs espèces proies (Kohl 

et al., 2018) et qui permettent aux proies d'utiliser des zones à haut risque de prédation 

pendant les périodes où les loups sont inactifs (Kohl et al., 2019). Une différence cruciale 

entre ces paysages plus naturels et les paysages dominés par l'homme est que les activités 

humaines modifient le terrain de jeu à la fois pour le loup et pour leurs proies et modifient 

considérablement la distribution spatio-temporelle d'un éventail d'espèces à l'échelle du 

paysage (Suraci et al., 2019). 

 

Une autre complexité réside dans le fait qu'en réponse à la réapparition des loups, les humains 

ont tendance à modifier leur comportement ou leurs politiques (voir Encadré 1). Cela peut 

affecter la manière dont les espèces proies des ongulés ou les loups eux-mêmes sont gérés. 
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Mais cela peut aussi conduire les gens à modifier leurs activités de plein air dans les zones où 

les loups sont présents afin de minimiser le risque de rencontrer de grands carnivores (par 

exemple, éviter les activités nocturnes ou tenir les chiens en laisse ; Penteriani et al., 2016). 

Ces changements réactifs dans le comportement humain, y compris dans les politiques de 

gestion ou de conservation, en réponse à l'augmentation du nombre de loups, peuvent créer 

des boucles de rétroaction dans les processus écosystémiques (Encadré 1). Il convient donc 

d'être plus vigilant lors de l'évaluation des processus écologiques dans lesquels l'homme joue 

un rôle intrinsèque important, c'est-à-dire qu'il fait partie du système écologique. 

 

3 | LES LOUPS DANS DE NOUVEAUX ÉCOSYSTÈMES CRÉENT DE 
NOUVELLES INTERACTIONS 
Lorsque nous reconnaissons que les écosystèmes ont été transformés à tous les niveaux 

trophiques pendant les décennies ou les siècles où les loups étaient absents, cela implique 

que les loups recolonisent actuellement des paysages modifiés par l'homme (Chapron et al., 

2014 ; Kuijper et al., 2016) qui devraient être considérés comme de nouveaux écosystèmes. 

Ainsi, nous devrions également nous attendre à ce que le loup ait des impacts et des services 

écologiques différents dans les zones qu'il recolonise par rapport aux zones moins perturbées 

par l'homme (par exemple, Bubnicki et al., 2019 ; Ripple et al., 2014). Dans les écosystèmes 

modifiés par l'homme, les loups s'engageront dans une série d'interactions nouvelles qui ne 

se produisent pas dans des écosystèmes plus complets où l'impact de l'homme est moindre 

(Figure 1). Les nouveaux aspects de ces nouveaux écosystèmes comprennent des 

changements dans les communautés de proies, les communautés de (méso)carnivores, les 

loups eux-mêmes (génétique, comportement), les communautés de plantes ligneuses et le 

terrain de jeu pour les interactions prédateur-proie, qui ont tous le potentiel de modifier 

considérablement les impacts de l'écosystème du loup sur les espèces de proies, les 

(méso)carnivores et les plantes (Figure 2). Ces nouveaux aspects de l'écosystème augmentent 

logiquement le potentiel de nouvelles interactions avec des impacts en cascade sur les niveaux 

trophiques inférieurs. Nous n'avons pas seulement énuméré quelques nouvelles interactions 

plausibles pour illustrer ce raisonnement (voir Encadré 2), mais nous réalisons également que 

de nombreux autres impacts (inattendus) deviendront probablement apparents dans les 

années à venir, une fois que les loups seront présents à long terme dans les paysages dominés 

par l'homme. 

 

Pour revenir à la question soulevée dans l'introduction, à savoir si les loups peuvent rétablir 

leurs impacts sur les écosystèmes dans les nouveaux écosystèmes, la réponse est « oui, ils le 

peuvent », si l'on considère les preuves des impacts comportementaux sur les espèces proies 

des systèmes Européens (par exemple, Bubnicki et al., 2019 ; Kuijper et al., 2013, 2015 ; 

Sahlén et al., 2016). Mais à bien des égards, ces impacts seront différents de ceux enregistrés 

dans les zones où l'impact humain et la présence du loup sont moindres (Figure 2). D'une 

part, le potentiel des cascades trophiques telles que nous les connaissons dans les zones à 

faible impact humain peut, dans de nombreux cas, être fortement limité par des facteurs 

humains prépondérants ou d'autres changements dans la structure de l'écosystème. D'autre 

part, il existe également un grand potentiel pour de nouvelles interactions et de nouvelles 

voies qui peuvent conduire à des impacts en cascade trophique dans ces nouveaux systèmes 

modifiés par l'homme (voir Encadré 2). Nous pensons donc qu'il est nécessaire de réévaluer 
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les hypothèses à tester dans les futures études sur les impacts des loups dans les nouveaux 

écosystèmes. 

 

 

 

ENCADRÉ 2. Orientations pour les recherches futures : nouvelles interactions potentielles 

 

On trouvera ci-après une liste de sept interactions plausibles qui peuvent se produire dans les écosystèmes modifiés 

par l'homme et qui ouvrent de nouvelles voies quant à l'influence des loups sur les processus écosystémiques. 

 

1. Les loups affectent indirectement les dommages causés aux cultures par les ongulés 

En considérant la préférence des loups pour la chasse dans des paysages ouverts, documentée dans des zones moins 

perturbées par l'homme (Creel et al., 2005), ils peuvent également s'adapter pour chasser des ongulés abondants dans 

des zones agricoles ouvertes dans des paysages dominés par l'homme. La réponse comportementale anti-prédateur des 

proies des ongulés (par exemple, l'évitement des zones ouvertes à haut risque) peut conduire à une réduction des 

dommages causés aux cultures par les ongulés (Widén et al., 2022). En revanche, lorsque les loups continuent d'éviter 

les habitats ouverts et n'utilisent que de manière sélective les parties boisées du paysage (Nowak et al., 2017), l'inverse 

peut se produire avec une utilisation accrue par les herbivores des habitats ouverts, plus sûrs, conduisant à une 

augmentation potentielle des dommages aux cultures par les ongulés. La réduction ou l'augmentation des dommages 

causés aux cultures par les ongulés peut dépendre de la configuration du paysage. La façon dont les loups affecteront 

les schémas d'utilisation de l'espace par les ongulés pourrait également modifier la propagation des maladies 

zoonotiques. 

 

2. Les loups profitant des éléments linéaires du paysage anthropique 

Le fait que les loups profitent des infrastructures humaines telles que les pipelines a été documenté pour les systèmes 

nord-Américains, avec des rétroactions supérieures à l'impact (Dickie et al., 2017). On sait également que les loups 

profitent des routes (forestières) (Zimmermann et al., 2014). Comme les paysages dominés par l'homme sont remplis 

d'éléments linéaires anthropogéniques (par exemple, les routes, les canaux et les bandes dénudées sous les lignes 

électriques), les loups peuvent de plus en plus s'adapter pour tirer profit de ces éléments afin de faciliter leurs 

déplacements et leurs succès de chasse. En outre, les clôtures sont connues pour augmenter le succès de chasse des grands 

carnivores (Davies-Mostert et al., 2013), ce qui a également été démontré pour les loups (Bojarska et al., 2017). La 

présence de clôtures et l'augmentation des clôtures frontalières (Linnell et al., 2016) peuvent faciliter le succès de chasse 

des loups et augmenter leur impact sur les proies ongulées. 

 

3. Les loups médiateurs des impacts des chats et chiens sauvages 

Les énormes impacts des chats et chiens sauvages sur les petits mammifères et les oiseaux ont été bien documentés 

(Hughes & Macdonald, 2013 ; Loss et al., 2022). Les grands carnivores, tels que les loups, interagissent avec les 

mésocarnivores de plusieurs manières allant de la prédation à la facilitation et à la compétition (Prugh & Sivy, 2020). 

Les félidés et les canidés subissent une répression intra-guilde, en particulier les prédateurs félidés apex (comme le loup). 

Ainsi, la présence du loup pourrait modifier le comportement des chats et des chiens (potentiellement induit par un 

changement de comportement humain, voir Encadré 1) en créant un paysage à risque ou en supprimant la densité de 

population des chats et des chiens sauvages. Si tel est le cas, les loups pourraient réduire l'impact délétère des chats sur 

les communautés d'oiseaux (Loss et al., 2022) ou l'impact des chiens sur les communautés de faune sauvage (Hughes & 

Macdonald, 2013). 

 

4. Différentes activités humaines créent différents effets de peur sur les loups 

Les loups sont des animaux intelligents qui apprennent vite. En particulier après une exposition fréquente à certains types 

d'activités humaines, ils peuvent rapidement apprendre à associer certaines activités humaines à plus de risques que 

d'autres. Par exemple, les loisirs peuvent être perçus comme moins effrayants et les chasseurs (même lorsqu'ils ciblent 

des ongulés) comme plus effrayants. Différentes activités humaines peuvent donc avoir des impacts très différents sur les 

loups ou modifier de manière ascendante d'autres espèces sauvages, y compris les proies des ongulés. 

 

5. Une réaction plus bienveillante à l'égard de l'homme modifie les effets de l'homme sur les proies 

Lorsque les loups deviennent plus tolérants à la présence humaine dans des paysages dominés par l'homme ou que des 

individus plus audacieux sont plus susceptibles de s'installer ou de survivre, cela a un impact sur leurs schémas d'utilisation 

de l'espace. Les grands carnivores évitent généralement plus fortement la présence humaine que leurs proies ongulées, 

ce qui entraîne des effets de « bouclier humain ». Les proies peuvent profiter de la présence humaine en offrant des 

zones relativement sûres. Ces processus ont été bien documentés dans les zones moins perturbées par l'homme, mais 

pourraient fonctionner différemment dans les systèmes dominés par l'homme. Une tolérance plus élevée des loups à 

l'égard des humains réduirait ou diminuerait ces effets de bouclier humain, ce qui modifierait les interactions spatiales 

entre les loups et leurs proies. 

 

6. Rétroaction positive de la présence de bétail sur l'impact des loups sur les proies sauvages 
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Dans plusieurs régions d'Europe, les loups dépendent du bétail comme source de nourriture supplémentaire ou 

alternative. Lorsque les mesures de protection du bétail ne sont pas adéquates, cela peut conduire à une importante 

source de nourriture dérivée de l'homme, entraînant une série d'impacts possibles sur le prédateur du sommet de la 

chaîne (Newsome et al., 2017). Cela pourrait faciliter l'augmentation du nombre de loups par rapport à une situation 

où ils ne compteraient que sur les proies naturelles, ce qui conduirait à une augmentation du nombre de loups exerçant 

des impacts plus forts sur les proies naturelles (Newsome et al., 2015). 

 

7. Recolonisation du loup entraînant des changements dans les pratiques d'élevage 

Dans certaines régions d'Europe, les pratiques d'élevage ont été développées en l'absence de loups au cours des un à 

deux derniers siècles. Certaines de ces pratiques, comme l'élevage de moutons en grands troupeaux et le fait de les 

laisser errer sans surveillance dans de vastes zones (par exemple, en France et le bétail dans les prairies alpines), 

peuvent devenir peu attrayantes ou économiquement impossibles à maintenir. Comme ces pratiques d'élevage ont 

façonné le paysage, leur abandon ou leur modification peut entraîner la transformation de ces paysages pastoraux. 

4 | ORIENTATIONS FUTURES : LA RECHERCHE DE NOUVELLES 
INTERACTIONS 
Nous ne devrions pas avoir des œillères et nous attendre à ne trouver que les impacts sur les 

écosystèmes induits par les loups observés dans des zones relativement peu perturbées par 

les humains en Europe (Bubnicki et al., 2019) ou même en Amérique du Nord (Ripple et al., 

2014). Nous devons plutôt rester attentifs aux nouvelles interactions (voir Encadré 2). Cela 

signifie par exemple que des changements à grande échelle dans les schémas d'utilisation de 

l'espace par les proies des ongulés (Kohl et al., 2018, 2019) ou des impacts sur les densités 

d'ongulés (Van Beeck Calkoen et al., 2023) ne se produiront peut-être pas. Au contraire, il 

est plus probable que des changements dans le comportement ou la structure des 

communautés de proies ou de mésocarnivores se produisent à des échelles spatio-

temporelles beaucoup plus fines. La nouveauté des écosystèmes modifiés par l'homme 

pourrait conduire les loups à exercer leur impact sur l'écosystème de manière inattendue. 

Peut-être modifient-ils le comportement des chats sauvages et réduisent-ils ainsi leur impact 

sur les communautés d'oiseaux ? Ou peut-être affectent-ils les dommages causés aux cultures 

en modifiant le comportement des cerfs ou des sangliers (voir Widén et al., 2022) ? La 

recherche de ces nouvelles interactions à partir d'une nouvelle perspective (Encadré 2) est la 

véritable valeur ajoutée des études menées dans des systèmes Européens modifiés par 

l'homme et récemment recolonisés par les loups, en plus des études documentant leurs 

impacts dans des zones à faible impact humain en tant que référence. 

 

Diverses activités humaines caractérisent les paysages dominés par l'homme que les loups 

recolonisent actuellement. Nous pensons que la compréhension de la façon dont elles 

modifient le comportement des loups et influencent les impacts écologiques qu'ils peuvent 

exercer devrait être un élément crucial des études futures (voir Encadré 1). Les modèles 

spatio-temporels des activités humaines et la nature dynamique du risque perçu qu'elles 

imposent aux loups et à leurs proies ongulées devraient en particulier être intégrés dans ces 

études. Nous approuvons les récents appels à intégrer les humains dans les études 

écologiques (Kuijper et al., 2016 ; Moleón & Sánchez-Zapata, 2022 ; Palmer et al., 2023 ; 

Suraci et al., 2019) mais nous ajoutons que les changements dans les réponses 

comportementales des loups à l'égard des humains devraient être une considération 

supplémentaire cruciale. Des études ont montré que l'accoutumance ou la tolérance accrue 

des loups à l'égard de l'homme était un facteur majeur dans l'augmentation de la probabilité 

d'attaques de loups sur des humains (Linnell et al., 2021 ; McNay, 2002) et qu'elle facilitait 

probablement aussi la prédation du bétail (Meuret et al., 2020), de sorte que cette possibilité 

pour les loups de perdre leur peur de l'homme mérite une attention sérieuse. Prévenir 
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l'accoutumance est l'un des principaux défis pour la conservation des loups en Europe dans 

les zones où les humains sont largement répandus (Kuijper et al., 2019). En plus d'être 

pertinents pour la gestion des loups, les changements dans la tolérance du loup à l'égard des 

humains ont le potentiel de modifier de manière significative ses impacts écologiques, ce qui 

en fait un sujet de recherche important (Kuijper et al., 2016). 

 

Enfin, nous serions mieux à même de prédire les impacts du loup dans les nouveaux systèmes 

Européens si nous étudiions le contexte dans lequel les impacts écologiques du loup se 

produisent dans les paysages modifiés par l'homme. Par exemple, nous pourrions poser les 

questions suivantes : ces impacts se produisent-ils uniquement dans les populations d'ongulés 

non chassées, ou uniquement dans les parties du paysage où la présence humaine est faible, 

ou comment la chasse au loup affecte-t-elle le rôle écologique du loup ? Nous soutenons que 

les recherches futures devraient se concentrer sur cette dépendance contextuelle des impacts 

des loups sur les espèces proies ou mésocarnivores (voir aussi Wirsing et al., 2021). 

5. IMPLICATIONS  

Plusieurs études récentes n'ont pas réussi à trouver les effets des loups dans les systèmes 

dominés par l'homme qu'elles avaient initialement prédits (par exemple, Nicholson et al., 

2014 ; Sand et al., 2021 ; Van Beeck Calkoen et al., 2018, 2023). Les résultats de ces études 

contrastent avec ceux des régions d'Europe les moins touchées par l'homme, qui ont mis en 

évidence des impacts trophiques en cascade des loups, bien que fortement modifiés par les 

activités humaines (Bubnicki et al., 2019 ; Van Ginkel et al., 2019). Cela implique que les 

impacts écosystémiques des loups peuvent être redondants par rapport aux impacts 

humains prépondérants (par exemple, les loisirs, la chasse et le trafic) sur les proies ongulées 

et les espèces mésocarnivores ou d'autres niveaux trophiques (Kuijper et al., 2016). Il est 

important de noter que ce n'est pas tant que les loups n'auront pas d'impact sur l'écosystème 

dans les paysages Européens dominés par l'homme, mais plutôt que ces impacts (y compris 

les nouvelles interactions) peuvent se produire mais seront fortement dépendants du 

contexte. Cela a des implications importantes pour la gestion des loups dans les paysages 

dominés par l'homme. Comprendre la dépendance au contexte pourrait nous guider pour 

agir afin d'améliorer les conditions de l'habitat pour permettre aux loups d'exercer à nouveau 

leurs impacts sur l'écosystème. En d'autres termes, dans certaines régions, nous pourrions 

réduire l'impact de l'homme et permettre aux loups d'effectuer une partie des tâches que nous 

leur avons confiées (c.-à-d. l'impact sur les densités de proies et l'impact sur l'environnement), 

Cette phrase est souvent interprétée comme signifiant que la fonctionnalité écologique du 

loup doit être préservée (Epstein, 2016 ; Trouwborst, Fleurke, et al., 2017). La nécessité de 

permettre davantage de processus naturels dans la gestion de la nature correspond aux 

récentes découvertes selon lesquelles moins de 28% des parcs nationaux Européens suivent 

la recommandation de l'UICN d'avoir au moins 75% de la zone protégée en tant que zone 

de non-intervention (van Beeck Calkoen et al., 2020). Si nous voulons maximiser les services 

écosystémiques du loup, nous devrions commencer à réduire les impacts humains et laisser 

plus d'espace aux loups pour qu'ils exercent à nouveau leurs impacts écosystémiques afin de 

restaurer les processus que nous avons perdus en leur absence. Nous concluons qu'au lieu 

d'être déçus de ne pas trouver des impacts écosystémiques rétablis après que les loups aient 

recolonisé des paysages modifiés par l'homme, nous devrions regarder avec un regard neuf 

et ne pas nécessairement nous attendre à trouver des impacts similaires à ceux observés dans 

les zones à faible impact humain. Cela devrait également nous encourager à réévaluer les 
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questions que nous posons sur les impacts des loups dans les nouveaux systèmes en évaluant 

le degré de changement à travers les niveaux trophiques (Figures 1 et 2 ; Encadré 2). L'entrée 

des loups dans des écosystèmes nouveaux, modifiés par l'homme, implique que les impacts 

attendus des loups diffèrent également des impacts documentés dans des zones moins 

touchées par l'homme. Une direction plus prometteuse pour les études futures est d'explorer 

quelles nouvelles interactions s'établissent dans les nouveaux écosystèmes que les loups 

colonisent. Ces nouvelles interactions peuvent être la véritable valeur écologique et sociétale 

du retour des loups dans des paysages aujourd'hui dominés par les humains. 
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