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Résumé

En Allemagne, les loups vivent dans un paysage dominé par I'homme. Le retour du loup en
Allemagne il y a plus de 20 ans est un exemple de conservation réussie de la nature ;
cependant, il a également conduit a des conflits en raison du degré élevé de fragmentation
du paysage et des habitudes alimentaires du loup. La composition du régime alimentaire des
loups a été étudiée sur la base d'une analyse de 11 225 crottes. En Allemagne, les loups se
nourrissent principalement d'ongulés sauvages, qui représentent plus de 94% de leur régime
alimentaire. Les especes prédominantes sont le chevreuil et le sanglier, et dans la plupart des
territoires, le chevreuil domine la composition du régime alimentaire. Selon les disponibilités,
le cerf élaphe et le daim peuvent également représenter une part importante du régime
alimentaire. Des variations saisonnicres et territoriales dans la composition du régime
alimentaire ont été observées méme dans des territoires directement voisins. Les loups
chassent de préférence les juvéniles des principales especes de proies. A l'exception du
mouflon, qui a pratiquement disparu localement, aucune autre espéce d'ongulés n'a disparu
du régime alimentaire du loup. Cette étude donne un apercu du régime alimentaire varié des
loups en Allemagne depuis leur recolonisation il y a plus de 20 ans.

INTRODUCTION

Eradiqué en Allemagne et dans de grandes parties de 'Europe occidentale et centrale (Mech
et Boitani 2003 ; Ansorge et Schellenberg 2007). Aprés le rétablissement des populations de
loups dans l'est de la Pologne au XX siécle (Nowak et Myslajek 2017), des animaux
individuels se sont également dispersés dans I'est de I'Allemagne, mais ne se sont pas établis,
car les loups ont été officiellement tués pour empécher leur installation (Reinhardt et Kluth
2007). Ce n'est qu'apres la protection stricte du loup en Pologne en 1998 (Czarnomska et al.
2013 ; Nowak et Mystajek 20106), et la réunification de 1I'Allemagne en 1990, lorsque le loup
a également été placé sous protection dans les Etats fédéraux de I'Est conformément a la

législation Européenne, qu'une recolonisation naturelle a commencé.

Pour la premiere fois depuis 150 ans, les loups ont pu se reproduire en Saxe pres de la
fronticre Germano-Polonaise (Kluth et al. 2002). Au fil des ans, la population de loups en
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Allemagne a augmenté régulierement, se propageant principalement dans une direction nord-
ouest. En 2020/21, des loups ont été détectés dans 10 états fédéraux Allemands et la
population comptait 215 territoires de loups (meutes, paires, individus territoriaux) (DBBW
2023, Fig. 1).

Des études sur le régime alimentaire des loups ont été menées dans le monde entier depuis
pres de 80 ans (Mech et Boitani 2003), souvent axées sur les conflits avec le bétail et I'impact
négatif percu sur les ongulés sauvages (Naughton-Treves et al. 2003 ; Kleiven et al. 2004 ;
Bergstrom et al. 2009). En général, la composition du régime alimentaire dépend de la
disponibilité des proies (Baudrot et al. 2016 ; Newsome et al. 2016). Les ongulés sauvages
sont préférés (Meriggi et al. 1996, 2011), bien que les loups soient opportunistes dans le choix
de leurs proies. Ils se nourrissent d'ongulés domestiques si les populations d'ongulés sauvages
sont décimées par les humains (Boitani 1982 ; Peterson et Ciucci 2003 ; Gazzola et al. 2007 ;
Stahler et al. 2000) ou sont facilement disponibles lorsqu'ils ne sont pas protégés (Linnel et
Cretois 2018). Au cours des dernieres décennies, des analyses d'aliments ont été publiées
dans plusieurs pays Européens (résumées dans Newsome et al. 2016). Plus récemment, en
Italie (Mori et al. 2017 ; Ciucci et al. 2018 ; Ferretti et al. 2019), en Norvege (Stahlberg et al.
2017), en Pologne (Mystajek et al. 2018, 2019, 2022), en Serbie (Cirovi¢ et Penezi¢ 2019), en
Grece (Petridou et al. 2019), en Roumanie (Sin et al. 2019), au Portugal (Figueiredo et al.
2020), en Bosnie-Herzégovine (Trbojevic et al. 2020), en Estonie (Valdmann et Saarma 2020)
et en Allemagne (Ansorge et al. 2006 ; Wagner et al.2012 ; Lippitsch et al. 2021 ; Reinhardt
et al. 2021).

Cependant, la plupart des études existantes que nous connaissons n'ont porté que sur
quelques zones et sur de courtes périodes. Souvent, seules des estimations de la fréquence
d'occurrence des especes de proies dans le régime alimentaire des loups ont été réalisées.
Cependant, pour une analyse compléte, des calculs de biomasse sont nécessaires pour estimer
combien d'animaux sont mangés par les loups. Des études a long terme ont été menées en
Pologne (Nowak et al. 2011 ; Jedrzejewski et al. 2012) et en Biélorussie (Sidorovich et al.
2003, 2017), qui ont également pris en compte le calcul de la biomasse. Comme les crottes
de loup ont été collectées pour des analyses alimentaires depuis le tout début de la
recolonisation des loups en Allemagne, nous avons eu l'occasion unique de mener une étude
a long terme sur les habitudes alimentaires des loups en Europe centrale. Cette étude présente
une évaluation systématique des habitudes alimentaires des loups en Allemagne sur une
période de 20 ans et fournit une vue d'ensemble détaillée des modeles spatiaux et temporels
et de la dynamique de la sélection des proies et de la composition du régime alimentaire.

MATERIEL ET METHODE

Zone d'étude
La zone d'étude comprend des parties de l'aire de répartition du loup en Allemagne,
principalement dans la partie orientale du pays (Fig. 1). Jusqu'au début des années 2010, les
excréments étaient collectés dans tous les territoires existants. Par la suite, la collecte
¢échantillons s'est concentrée sur des territoires sélectionnés. Les loups colonisen
d'échantill 'est t des territ lect Les loups col t
principalement la plaine d'Allemagne du Nord et partiellement la plaine d'Allemagne centrale.
Un modele récent d'adéquation de I'habitat (Kramer-Schadt et al. 2020) suggere que ces deux
paysages sont tres appropriés pour les loups et en méme temps tres anthropogéniques. La
plaine d'Allemagne du Nord est une région plate avec peu de collines, formée pendant la
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derniere période glaciaire et traversée par de nombreux fleuves tels que 1'Elbe, la Weser,
'Oder et 'Ems. Elle est caractérisée par des landes et des foréts étendues, en particulier dans
l'est de la Saxe (SN) et le sud du Brandebourg (BB) (Fig. 1) et constitue une région importante
pour l'agriculture et I'élevage. En outre, il existe plusieurs terrains d'entralnement militaire
actifs, qui ont joué un role important dans la colonisation de la région par les loups (Reinhardt
et al. 2019). Dans les premieres zones de peuplement du nord-est de la Saxe et du sud du
Brandebourg, des mines de charbon a ciel ouvert actives et anciennes caractérisent également
le paysage. La densit¢ de la population humaine dans la plaine nord-Allemande est
relativement faible, a I'exception des régions métropolitaines de Berlin, Hambourg, Bréme et
de la région de la Ruhr. La plaine centrale s'étend vers le sud et se caractérise par un terrain
vallonné. L'agriculture y est moins prononcée, tandis que la densité urbaine y est
généralement plus élevée. Par rapport a la plaine, les niveaux d'enneigement peuvent étre
¢levés jusqu'en avril dans le bas-plateau central. La plupart des territoires étudiés sont situés

dans la plaine.
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Fig. 1 Distribution de tous les territoires de loups documentés en Allemagne en 2020 (données de DBBW 2023) ;
territoires étudiés & long terme (LTST) territoires avec plus de 180 crottes analysées échantillonnées sur au moins 3 ans
(Tableau 3) ; territoires étudiés temporellement (TST) territoires dont les crottes ont été analysées mais moins nombreux
que dans les LTST (voir annexe électronique Tableau D)

Les especes proies potentielles telles que le chevreuil (Capreolus capreolus) et le sanglier (Sus
serofa) sont présentes en forte densité dans l'ensemble de la zone d'étude. Le cerf élaphe
(Cervus elaphus) et le daim (Dama dama) ne sont pas présents dans tous les territoires de la zone
d'étude, mais sont occasionnellement présents en fortes densités. D'autres mammiferes de
taille moyenne peuvent étre présents en grande densité dans une petite zone, comme le castor
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(Castor fiber) et le ragondin (Myocastor coypus), qui se trouvent naturellement le long des rivieres
et dans les zones humides, ainsi que le lievre d'Europe (Lepus europaens).

Collecte et analyse des crottes de loup

Un total de 11 225 crottes de loups collectées pendant toutes les saisons de mai 2001 a avril
2021 ont été utilisées pour l'analyse du régime alimentaire. La plupart des échantillons ont
été collectés dans le cadre du programme national de suivi des loups qui est mené chaque
année au niveau fédéral (Kaczensky et al. 2009 ; Reinhardt et al. 2015). L'évaluation des
données a eu lieu en fonction des années de suivi (MY, du 1° mai au 30 avril de 'année
suivante), ce qui suit le cycle biologique des loups. Les signes de présence des loups, tels que
les excréments ou les traces, ont été recherchés le long des sentiers forestiers a pied ou en
roulant lentement a bicyclette ou en voiture. Pour I'analyse du régime alimentaire, les crottes
de loup trouvées ont été collectées dans des sacs en plastique, étiquetées avec la date, le nom
du territoire et les coordonnées, et conservées au congélateur jusqu'a leur envoi au
laboratoire. L'identification des crottes de loups s'est faite selon les normes de suivi des loups
de Reinhardt et al. (2015). Ainsi, pour éviter toute confusion avec des excréments de renard
ou de chien, seuls les excréments ayant obtenu un score d'au moins C2 (découvertes
confirmées selon les criteres du SCALP) ont été inclus dans I'analyse. Les excréments qui ont
manqué de peu les caractéristiques C2 mais qui ont été évalués par une personne
expérimentée ont également été inclus dans 'analyse.

Pour éliminer les pathogenes potentiels, les excréments collectés ont été congelés a -80°C
puis chauffés a + 70°C. Ensuite, les excréments ont été traités conformément a la description
de Jedrzejewska et Jedrzejewski (1998) en suivant les méthodes standard de Lockie (1959) et
Goszezynski (1974). Les crottes ont été trempées dans l'eau, lavées dans un tamis d'une
largeur de maille de 1 mm et séchées au four a + 40°C. Apres le séchage, la terre et les pierres
ont été enlevées. Le poids sec (précision de 0,1 g) de tous les éléments alimentaires non
digestibles d'un échantillon, tels que les poils, les os, les sabots, les griffes, les plumes, les

restes de fruits et les pierres, a été déterminé.

Les restes de proies de mammiferes ont été identifiés a I'aide de collections de référence. Les
poils ont été examinés au microscope en utilisant les clés atlas de Teerink (1991) et Meyer et
al. (2002). D'autres macro-composants dans les excréments (par exemple, sabots, dents, os)
ont également été utilisés pour la détermination des espéces, mais aussi pour estimer 1'age
des proies. Les restes de proies ont été classés en trois classes d'age : « petit juvénile » (de la
naissance a 3 mois), « juvénile » (3-12 mois) et « adulte » (plus de 12 mois).

D'autres restes, par exemple d'oiseaux et de poissons, ont été identifiés a l'aide de collections
de musées. Enfin, les matieres végétales telles que les baies et les fruits ont également été

considérées comme de la nourriture.

Analyse des données
Pour chaque catégorie d'aliments et chaque espece proie, la fréquence d'occurrence (F %) a
été calculée :
;% 100%
Fi[%] = M’ 1)

RSCBIS
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ou #; est le nombre d'excréments contenant un certain aliment et 7 emens €5t le nombre total
d'échantillons examinés. La biomasse (BM,) consommée a été calculée selon Goszczyniski
(1974) :

BM, = DM, [kg| * DC,, 2)

sur la base des coefficients de digestion spécifiques DC; (Tableau 1) et de la masse séche
résumée de chaque catégorie de proies DM, des excréments lavés. Les deux estimations ont
été appliquées a la composition générale, annuelle et territoriale du régime alimentaire. Pour
évaluer les différences annuelles, les crottes collectées ont été assignées en fonction de I'AM.
Nous avons utilisé les coordonnées données pour assigner chaque crotte a un certain
territoire de loups. Le test du y* a été utilisé pour la validation statistique des différences
saisonnieres, territoriales et annuelles dans les principales especes de proies. Les changements
annuels ont également été testés avec un modele linéaire (y = ax + b) pour déterminer la
présence de tendances dans les MPS.

Le chevauchement alimentaire ou la similarité entre les régimes alimentaires de différents
territoires a été évalué a l'aide de l'indice de Morisita (Morisita 1959) modifié par Horn
(19606) :
2+ 2 (% xy)
DRI

dans le régime alimentaire des territoires x et y, respectivement. La valeur de l'indice vatie

(3)

entre 0 (pas de chevauchement) et 1 (chevauchement complet).

En outre, la préférence pour les proies a été calculée a l'aide de l'indice de sélection d'Ivlev
D de Jacobs (1974) avec un niveau de signification de 0,2 ou - 0,2 (Mattioli et al. 2004).
Comme les estimations fiables de la densité des espéces de proies ne sont pas disponibles
pour notre zone d'étude, nous avons utilisé a la place les données sur les carnets de chasse.
La disponibilité du MPS a été liée a sa proportion dans le régime alimentaire des loups :

ri— P

pj=—=f
Yo+ pi = 2rp; @

ou rest la biomasse de l'espece de proie i consommée pat le loup dans le régime alimentaire
calculé du loup, et p I'approvisionnement moyen de l'espece de proie 7 dans la période d'étude
des meutes individuelles calculé a partir des sacs de chasse des zones individuelles (DBU
Natural Heritage 2023 pers. comm. Ministére de l'infrastructure et de 'agriculture de I'Etat
de Brandebourg 2009, 2011, 2013 ; Ministere du développement régional, de I'environnement
et de l'agriculture de I'Etat de Brandebourg 2015, 2018 ; Ministére de l'agriculture, de
l'environnement et de la protection du climat de I'Etat de Brandebourg 2021 ; Autorité
supréme de la chasse de I'Etat fédéral de Saxe 2023 comm. pers.) et le poids net utilisable de
la proie (Tableau 2).

Les poids moyens des MPS ont été utilisés pour convertir la biomasse consommée en
nombre de proies. Un taux journalier par loup de 3 kg de proies vivantes est supposé
(Wotschikowsky 2017).

Tableau 1. Coefficients de digestion (DC) selon L : Lockie (1961) ; G : Goszczynski (1974) ; F : Fairley et al. (1987) ;
A : Ansorge et al. (2006)
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Prey category DC

Ungulates >3 month 118
Capreolus capreolus <3 month 504
Sus scrofa <3 month 504
Cervus elaphus <3 month 1184
Dama dama <3 month 504
Livestock 1189
Medium sized mammals 50°
Small mammals 236
Birds 356
Fish 25F
Fruits 14L

Tableau 2. Poids moyen (kg) des principales espéces proies (MPS) selon Wotschikowsky (2017)

Net weight (kg)

Small juvenile Juvenile,

(< 3 month) adult

(>3 month)

Capreolus capreolus 6 12
Sus scrofa 11 25
Cervus elaphus 19 40
Dama dama 9 25

Tableau 3. Nombre de crottes analysées (n) et taille moyenne des meutes dans les territoires étudiés & long terme
(LTST) pendant la période d'observation

Territory Acronym n Study period Mean
minimum
pack size

Altengrabow AG 637 2008/09-2015/16 8.6

Dauban DN 273 2007/08-2016/17 N

Daubitz/Muskauer Heide DZ 1367 2001/02-2020/21 6.6

Gluecksburger Heide GLH 421 2012/13-2018/19 5.6

Altdoebern-GroBraeschen GR 188 2012/13-2019/20 4.9

Hornow HO 185 2013/14-2018/19 38

Koenigsbruecker Heide KH 357 2011/12-2020021 6.2

Lehnin LE 435 2009/10-2018/19 6.2

Lieberose LB 190 2009/10-2017/18 4.6

Milkel MI 961 2008/09-2020/21 7.1

Neustadt N 615 2002/03-2008/09 54

Nochten NO 919 2005/06-2020/21 7.5

Niesky NY 458 2010/11-2017/18 5.5

Seese SE 191 2010/11-2018/19 29

Sperenberg-Jueterbog SPJ 325 2011/12-2017/18 54

Welzow WE 343 2009/10-2013/14 70

Le nombre moyen de loups dans chaque meute était disponible a partir des données de suivi
collectées annuellement au niveau des Ftats fédéraux (données des agences
environnementales des Etats fédéraux, Tableau 3). Les tailles de meutes utilisées ne sont pas
des estimations, mais plutot le nombre minimum de loups confirmés dans une meute au
cours d'une seule année de suivi, conformément aux normes rigoureuses de suivi
international (Reinhardt et al. 2015). Pour le calcul des individus d'ongulés consommés par
les loups par meute, la taille des meutes a été recalculée en unités de loups, ou un loup adulte
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ou un jeune d'un an constitue une unité de loups et les louveteaux sont comptés pour 0,5
unité de loups. Le calcul a été effectué pour le MPS pour le LTST. Pour calculer le nombre
de proies consommées par les meutes individuelles, une taille moyenne de territoire de 200
km?® a été supposée (Jedrzejewski et al. 2007 ; Reinhardt et Kluth 2016).

RESULTATS

Composition du régime alimentaire

Les loups étudiés en Allemagne se nourrissent presque exclusivement d'ongulés sauvages,
détectés dans 96% des excréments, ce qui correspond a une part de 94,5% de la biomasse
consommeée (Tableau 4). La proie principale était le chevreuil avec une part de biomasse de
45,1%, suivi par le sanglier avec 27,3%. Le cerf élaphe et le daim, qui ne sont pas présents
dans toutes les parties de la zone d'étude, représentaient respectivement 11,7% et 5,4% de la
biomasse. Le mouflon n'a été détecté que sporadiquement dans le régime alimentaire des
loups. Avec une part de biomasse de 3,4%, les mammiféres de taille moyenne représentent
une autre catégorie alimentaire, ou le lievre a été principalement identifié, suivi par le
ragondin et le castor. Le bétail, en particulier les moutons et les bovins, a été confirmé dans
1,6% des excréments et représente une part de biomasse de 1,8%. Occasionnellement, des
petits mammifeéres, des oiseaux sauvages, des poissons et divers fruits ont également été
détectés dans les excréments. Dans I'ensemble, ces catégories d'aliments ont été trouvées
dans 8,3% des excréments, mais ne représentaient que 0,2% de la biomasse consommée, et

jouent donc un réle mineur.

Tableau 4. Fréquence (F) et biomasse (BM) des espéces proies dans le régime alimentaire des loups en Allemagne (n

=11 125)
F (%) BM (%)

Capreolus capreolus 51.1 451
Sus scrofa 335 27.3
Cervus elaphus 12.2 117
Dama dama 54 54
Ovis musimon 03 0.3
Cervidae indeterminable 7.5 47
Medium-sized mammals 7.0 34
Small mammals 43 0.1
Livestock 1.6 1.8
Mammalia indeterminable 0.5 0.1
Birds 1.0 0.0
Fish 0.1 0.0
Fruits 2.8 0.1

Variation temporelle du MPS des LTST analysés a long terme

Dans les territoires étudiés sur une période de 10 ans, le régime alimentaire des loups a été
analysé pour détecter les changements dans la composition du MPS (Fig. 2). Des tendances
tres différentes ont pu étre observées dans les territoires individuels. Aucune tendance
particuliere n'a été détectée dans le territoire DZ. L'utilisation de chevreuils, de cetfs et de
sangliers a fortement fluctué au cours des années. Les daims n'ont fait 'objet que d'une
prédation occasionnelle. Dans le territoire NO, une tendance positive significative en faveur
du sanglier (» = 0,71, p < 0,01) et une tendance négative significative en faveur du chevreuil
(r=10,75, p < 0,001) ont été constatées. Le chevreuil a été la principale proie dans la N.O.
jusqu'au mois de mai 2013, et les taux de cerfs rouges ont fortement fluctué. Des tendances

Lippitsch et al. 2024 7 Traduction Deepl & RP — 14/03/2024



tres claires ont pu étre confirmées dans le territoire du MI. Une diminution significative des
chevreuils (= 0,87, p < 0,001) et une augmentation significative des sangliers (» = 0,89, p <
0,001) ont également été enregistrées. Avec 71,6%, le sanglier était clairement la principale
proie depuis 1'année 2011. A I'exception de la premiere année de I'étude, des proportions
équilibrées dans le MPS ont été observées dans le LE. Le territoire de KH est un cas
particulier. Une proportion relativement élevée (9,0%) de castors y a été trouvée jusqu'en
2015, apres quoi il n'y a eu que des preuves sporadiques de la présence de castors dans le
régime alimentaire des loups. Une légere augmentation non significative de la proportion de
cerf élaphe (r = 0,61, p = 0,00) a été observée.
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Fig. 2. Composition du régime alimentaire des principales espéces de proies (MPS) dans cinq territoires de loups étudiés
au fil du temps pendant au moins 10 ans (la taille de I'échantillon de crottes par MY est résumée dans le Tableau E de
I'annexe électronique)

Sélection des MPS et différences territoriales

En regroupant les données de tous les territoires et de toutes les années (voir Annexe
électronique Tableau A), l'indice de sélection d'Ivlev montre une préférence claire et
significative pour le chevreuil. L'utilisation préférentielle du cerf élaphe et du daim n'a pu
étre observée que dans des territoires individuels. Ainsi, le cerf élaphe a été la proie d'un plus
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grand nombre de bétes que ne le laisse supposer sa proportion dans le sac de chasse dans les
territoires DZ, LB et N, tandis que le daim a été la proie d'un plus grand nombre de bétes
dans les territoires DN, GR et SE. D'autre part, les cerfs élaphes ont été utilisés dans des
proportions significativement plus faibles dans sept territoires (AG, GLH, GR, HO, NY, SE
et WE) par rapport a leur proportion dans le sac de chasse. Le daim a été complétement évité
en HO et utilisé dans une moindre mesure 2 NY. Bien qu'une proportion élevée de daims ait
été trouvée dans le régime alimentaire des loups en AG et LE, l'utilisation préférentielle de
cette espece n'a pas été détectée. Il en va de méme pour le cerf élaphe en GLH et KH.

Dans de nombreux cas, des différences caractéristiques dans la composition alimentaire des
territoires individuels ont pu étre identifiées (voir annexe électronique Tableau C). Les
distances de Morisita (voir Annexe électronique Tableau B) ont permis d'obtenir un total de
6 clusters, avec un espacement d'au moins 0,1 (Fig. 3). Dans la plupart des territoires, le
chevreuil était la proie principale, mais dans des proportions tres différentes (37,1-62,8%,
Tableau 5). Les territoires de loups qui se trouvent directement les uns a coté des autres
peuvent parfois montrer des différences significatives dans la composition de la nourriture
(Fig. 4). En général, les meutes ou les groupes étaient tous similaires dans leur composition
de base de la nourriture, en raison de leur utilisation tres élevée d'ongulés. Des
caractéristiques spécifiques ont été trouvées dans le groupe GR/HO/MI en raison de
l'utilisation importante de sangliers. Une autre distinction nette par rapport aux autres
groupes a été obsetvée dans le groupe AG/LE en raison de l'utilisation élevée de daims.
Toutes les autres différences entre les groupes peuvent étre attribuées a des différences
mineures dans l'utilisation des différents ongulés.
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Fig. 3. Distances selon Morisita (1959) entre les compositions des régimes alimentaires des territoires étudiés & long
terme (LTST) & I'aide de la méthode de regroupement par liens complets

Les ongulés juvéniles dans le régime alimentaire des loups

Les juvéniles (moins de 12 mois) représentent une proportion significative des MPS dans le
régime alimentaire des loups (Tableau 6). Environ 26% des restes alimentaires de chevreuils,
32% de sangliers et 20% de daims ont pu étre identifiés de manicre fiable comme des faons,
des marcassins ou des jeunes. Chez le cerf élaphe, pres de la moitié des échantillons ont été
identifiés comme des faons, ce qui représente 50% de la biomasse de cerf élaphe consommée.
Des proportions accrues de petits juvéniles ont été observées dans tous les MPS en relation
avec les périodes d'élevage respectives. Ainsi, une nette tendance a l'utilisation des faons de
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cetfs et de daims a été observée au cours des mois d'été et des marcassins au printemps et en
¢été. Les faons de cerfs ont été fréquemment utilisés tout au long de 1'année, a I'exception des
mois d'hiver.

Nombre de proies

Avec une quantité journaliere de 3 kg, un loup a besoin d'environ 1095 kg de proies vivantes
par an. Ainsi, en considérant les proportions de biomasse calculées de MPS (voir Tableau 5),
et en se basant sur la taille moyenne supposée du territoire de 200 km* (Jedrzejewski et al.
2007 ; Reinhardt et Kluth 2016), ainsi que les tailles moyennes des meutes (Tableau 3), les
loups ont consommé 0,66-1,76 chevreuil, 0,09-0,59 sanglier, 0,01-0,36 cerf rouge et 0,00-0,36
daim par 1 km?® par an dans les zones étudiées (Tableau 7).

Ceci implique qu'en moyenne, dans notre zone d'étude, un loup a consommé 47 chevreuils
(dont 12 « petits juvéniles »), 14 sangliers (dont 3 « petits juvéniles »), 5 cerfs (dont 3 « petits
juvéniles ») et 3 daims (dont 1 « petit juvénile ») par an. Par rapport au tableau de chasse, plus
de chevreuils ont été capturés par les loups dans les territoires DN, DZ, N et NO que chassés
par I'homme. Dans tous les territoires, le cerf élaphe, le daim et le sanglier ont été chassés
plus fréquemment par les humains.

Tableau 5. Catégories d'aliments et composition du régime alimentaire (%) des loups dans les territoires étudiés &
long terme (LTST) ; autres aliments petits mammiféres, poissons, oiseaux sauvages, fruits

AG DN DZ GLH GR HO KH LB
n scats 637 273 1367 421 188 185 357 190
Capreolus capreolus 44.5 59.5 40.2 49.8 39.2 39.8 48.2 49.1
Sus scrofa 9.2 13.3 209 7.1 41.6 54.1 16.4 16.8
Cervus elaphus 1.3 16.4 333 18.6 6.9 3.0 214 28.9
Dama dama 27.4 54 0.5 2.0 2.7 1.1 0.9
Cervidae indet 11.7 0.6 21 11.7 4.8 09 1.6 1.7
Medium sized mammals 4.2 44 2.0 8.7 2.6 03 9.3 1.7
Other food 1.9 0.3 1.0 22 2.3 20 2.1 0.9

LE MI N NO NY SE SPI WE
n scats 435 961 615 919 458 191 325 343
Capreolus capreolus 39.5 37.1 52.9 534 46.3 62.8 60.1 53.6
Sus scrofa 13.8 50.4 15.7 244 344 15.5 11.1 30.7
Cervus elaphus 1.7 4.6 236 15.1 8.5 47 12.9 52
Dama dama 28.9 33 0.8 0.4 1.3 49 36 0.8
Cervidae indet 7.0 1.2 0.1 1.2 38 59 43 04
Medium sized mammals 32 23 4.8 37 29 55 4.2 T4
Other food 6.0 1.1 22 1.7 2.8 0.7 39 19

See definitions of different territories in Table 3

DISCUSSION

Les fondements

L'analyse des crottes de loups montre que les loups en Allemagne, comme leurs congéneres
dans plusieurs autres parties de I'Europe, se nourrissent principalement d'ongulés sauvages
(Jedrzejewski et al. 2012 ; Wagner et al. 2012 ; Imbert et al. 2016 ; Stahlberg et al. 2017 ;
Myslajek et al. 2018 ; 2022 ; Mengtllioglu et al. 2019 ; Sin et al. 2019 ; Figueiredo et al. 2020 ;
Valdmann et Saarma 2020 ; Reinhardt et al. 2021).

Dans ce contexte, les chevreuils sont les principales espéces proies dans la plupart des
territoires de loups en Allemagne. Cela est probablement di a la large distribution des
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chevreuils et au comportement défensif limité de l'espéce par rapport aux ongulés plus
grands. Dans toute 1'Europe, ce n'est pas un phénomene spécial, car partout ou ils sont
présents en fortes densités, les chevreuils sont souvent utilisés par les loups comme principale
source de nourriture (Gazzola et al. 2007 ; Zunna et al. 2009 ; Nowak et al. 2011 ; Jedrzejewski
et al. 2012 ; Figueiredo et al. 2020 ; Myslajek et al. 2019, 2022 ; Valdmann et Saarma 2020).
Le chevreuil était également le MPS au cours des différentes années d'étude, tandis que le
sanglier est devenu plus important ces dernieres années.

:,AG ,

‘sm
LB
‘cm '

Capreolus capreolus

|
| ] A\:ll.\‘ scrofa SE
W Cervus elaphus
Dama dama X
: Mcdmm size mammals ' HO
Other food { .WE

O a

0 25 50 km
L —

Fig. 4. Composition du régime alimentaire des territoires étudiés & long terme (LTST) tels que listés dans le Tableau 3
(voir Fig. 1)

On observe souvent que les plus grandes especes d'ongulés présentes sont la proie des loups
(Okarma 1995), si elles sont présentes en plus grande densité que les autres ongulés. Si l'on
suppose que les tableaux de chasse a long terme sont un indicateur des densités d'ongulés, le
cerf rouge devrait représenter une forte proportion du régime alimentaire des loups dans
certains territoires en Allemagne. Cela n'a été constaté que dans les territoires de DZ, GLH,
KH, LB et N, une sélection positive n'ayant pu étre déterminée que dans DZ, LB et N. Dans
tous les autres territoires, a I'exception de LE et MI, les statistiques des tableaux de chasse
indiquent également des densités élevées de cerfs rouges ; cependant, une utilisation
¢équivalente de cerfs rouges par les loups n'a pas été détectée. Une corrélation avec la taille
des meutes n'a pas pu étre déterminée non plus, car la taille estimée des meutes pour DZ,
GLH, KH, LB et N n'était pas supérieure a la moyenne.

Tableau 6. Pourcentage de juvéniles (moins de 12 mois) dans les quatre principales espéces proies (MPS) calculé
comme la biomasse consommée pour toutes les saisons et tout au long de la saison
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Age class Capreolus capreolus  Sus scrofa Cervus elaphus Dama dama

Juvenile Adult Juvenile Adult Juvenile Adult Juvenile Adult

All 25.8 74.2 32.2 67.8 50.0 50.0 19.5 80.5
Spring 15.4 84.6 344 65.6 37.3 62.7 13.3 86.7
Summer 50.7 49.3 43.6 36.4 71.6 284 42.5 57.5
Autumn 25.0 75.0 18.1 81.9 36.6 63.4 18.1 81.9
Winter 12.4 87.6 16.2 83.8 12.3 87.7 11.6 88.4

Une situation particuli¢re est observée dans la composition du régime alimentaire des loups
en GR, HO et MI, qui dans une large mesure (41,6-54,1%) se nourrissent de sangliers et
constituent ainsi leur principale proie. En raison de son comportement défensif (taille plus
importante du sanglier adulte et crocs), le loup évite généralement cette espece (Okarma
1995), méme dans les zones a tres forte densité (Jedrzejewski et al. 2000). Le sanglier a été
identifi¢é comme MPS en Italie, en Anatolie et dans le sud-est de I'Europe (Mattioli et al.
2011 ; Zlatanova et al. 2014 ; Ciucci et al. 2018 ; Mengilliioglu et al. 2019 ; Sin et al. 2019 ;
Trbojevi¢ et al 2020). La sous-espece Sus serofa majori présente en Italie est relativement petite
(Niethammer et Krapp 1986 ; Mattioli et al. 2011 ; Imbert et al. 2016) et peut étre plus facile
a capturer que la sous-espece Sus sergfa serofa présente en Allemagne. En Anatolie, le sanglier
est souvent la seule espece d'ongulés sauvages présente en fortes densités. Cela est
principalement da au fait que, pour des raisons religieuses, le sanglier n'est pas utilisé comme
nourriture humaine, et que d'autres ongulés ont été chassés de maniére intensive et
incontrolée au cours des dernieres décennies (Mengilliioglu et al. 2019). Une augmentation
de la proportion de sangliers dans le régime alimentaire des loups est évidente dans quatre
des cingq territoires suivis a long terme en Allemagne (Fig. 2). Cette augmentation se reflete
également dans les tableaux de chasse (Ministere de l'agriculture, de 'environnement et de la
protection du climat de 'Etat de Brandebourg 2021 ; Autorité supréme de la chasse de 'Etat
fédéral de Saxe 2023, comm. pers.) Cependant, la question se pose de savoir si les loups
s'attaquent aux sangliers adultes, comme l'indiquent les analyses d'excréments. En 20 ans de
collecte opportuniste des ongulés tués par les loups en Saxe, aucun sanglier adulte n'a été
trouvé, et jusqu'en 2020, aucun sanglier adulte n'a été trouvé non plus lors de plusieurs mois
de recherche systématique des restes de proies des loups munis de colliers émetteurs.
Cependant, lors de la recherche des grappes de télémétrie, plusieurs sangliers adultes ont été
trouvés qui avaient été abattus par des chasseurs mais qui n'ont pas été récupérés.

11 est probable que I'utilisation de sangliers par les loups continuera a augmenter en raison
des taux de reproduction élevés et de I'augmentation concomitante de la population de
sangliers. Des densités plus faibles de sangliers pourraient en revanche amener les loups a
changer leurs habitudes alimentaires (Klich et al. 2021). Soit en raison d'une chasse accrue au
sanglier due a la peste porcine Africaine (PPA), soit en raison d'une augmentation du taux de
mortalité des sangliers associée a la PPA (Valdmann et Saarma 2020). En retour, cela réduirait
la gamme de proies disponibles pour les loups. Cependant, la chasse au sanglier en Allemagne
devrait étre tres intensive pour que les populations de sangliers diminuent suffisamment pour
que cet effet se produise.

Tableau 7. Utilisation des principales espéces proies par les loups et les chasseurs /1 km2 et par an
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Capreolus capreolus Sus scrofa Cervus elaphus Dama dama

Wolf prey Hunting bag ‘Wolf prey Hunting bag Wolf prey Hunting bag ‘Wolf prey Hunting bag

AG 1.18 1.84 0.12 1.90 0.01 0.20 0.36 1.59
DN 176 1.44 0.25 270 0.16 0.28 0.07 0.16
DZ 0.99 0.69 0.24 1.57 0.36 1.18 0.01 0.00
GLH 0.96 1.48 0.09 272 0.12 2.38 0.02 0.15
GR 0.74 2.25 0.43 3.38 0.04 0.42 0.02 0.07
HO 0.66 2.56 0.43 2.57 0.02 0.31 0.00 0.07
KH 1.19 1.34 0.20 2.17 0.21 0.64 001 0.07
LB 0.82 2.67 0.15 1.91 0.20 0.39 0.01 0.04
LE 0.78 2.36 0.15 2.05 0.03 0.08 0.31 1.46
Ml 0.93 166 0.59 2.60 0.04 0.10 0.04 0.17
N 0.95 0.70 0.15 1.90 0.13 0.16 0.01 0.03
NO 1.39 0.72 0.31 244 0.14 0.37 0.01 0.01
NY 0.94 1.39 0.30 2.65 0.08 0.48 0.01 0.15
SE 0.80 2.25 0.14 3.38 0.02 0.42 0.04 0.07
SP] 1.30 2.07 0.11 2.29 0.10 0.31 0.04 0.17
WE 1.37 225 0.38 3.38 0.05 0.42 0.01 0.07

See definitions of different territories in Table 3

Les faons de cetfs et de daims, les marcassins et les faons de chevreuils sont des éléments
importants du régime alimentaire des loups, et leurs restes ont été trouvés dans les
excréments tout au long de l'année. D'autres études en Europe attribuent également une
grande importance aux jeunes comme proies des loups (Zlatanova et al. 2014 ; Newsome et
al. 2016 ; Ciucci et al. 2018). L'analyse des animaux tués par les loups en Saxe (Wagner et al.
2011) montre une nette préférence pour les faons de cerfs rouges, dans des proportions plus
élevées que dans la présente analyse des excréments. Les faons de cerfs élaphes sont
également fréquemment la proie des loups, mais dans des proportions similaires a celles de
la présente analyse des excréments. Etant donné que les faons sont souvent consommés
entierement par les loups, les proportions dans I'analyse des animaux tués sont probablement
sous-estimées. La situation concernant les marcassins de sangliers est similaire. Cependant,
lors de I'interprétation des données sur les proportions de juvéniles, il convient de noter qu'il
s'agit de valeurs minimales. L.a proportion de tres jeunes proies (< 3 mois), qui sont
généralement consommées enticrement, peut ¢tre clairement déterminée a partir des
¢chantillons de proies, tandis qu'une distinction précise entre les animaux juvéniles (< 12

mois) et adultes est souvent difficile, voire impossible.

Outre les ongulés, d'autres catégories de proies plus petites peuvent également jouer un role
important dans le régime alimentaire des loups, ce qui a ét¢ documenté dans plusieurs études
Européennes (Andersone et Ozolins 2004 ; Zunna et al. 2009 ; Sidorovich et al. 2017 ;
Myslajek et al. 2019) et mondiales (reprises dans Gable et al. 2018). Dans ce contexte,
Sidorovich et al. (2017), Gable et al. (2018) et Myslajek et al. (2019) en particulier se
concentrent sur l'importance des castors pour les louveteaux. Nos investigations ont révélé
un territoire (KH) avec une proportion relativement élevée de castors dans le régime
alimentaire des loups. Cette zone, appelée Koenigsbrueck-Heath, était un terrain
d'entrainement militaire jusqu'en 1992, date a laquelle elle est devenue une réserve naturelle.
En l'absence de grands prédateurs, les castors ont pu s'y développer fortement jusqu'en 2011
(un total de 54 territoires de castors équivaut a 4,44 territoires de castors par km?) (Kneis et
al. 2013). Outre la prédation par les loups, la diminution de la population de castors a été
causée par une forte baisse de l'approvisionnement en nourriture prés des plans d'eau,

combinée a une forte diminution de I'habitat disponible pour les castors en raison de la
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sécheresse a long terme et des maladies (Stein 2023). Cette diminution peut également étre
documentée dans la composition du régime alimentaire des loups de KH (voir Fig. 2), ou des
restes de castors ont rarement été trouvés dans les excréments depuis 2015. Une forte
utilisation d'un autre mammifere de taille moyenne, en I'occurrence le ragondin, a été notée
a GLH. Le castor, le ragondin et le lievre ont également été identifiés dans d'autres territoires.
Malgré des densités de gibier en partie trés élevées (Tableau 7), les loups en Allemagne
s'attaquent également a des especes plus petites.

Parmi les especes d'ongulés, le nombre d'animaux tués par les loups est généralement
inférieur au nombre d'animaux tués par les chasseurs. Dans cinq territoires seulement, les
loups ont tué plus de chevreuils que les chasseurs. En général, nos calculs ne montrent pas
un déclin du gibier a poils, tel que mesuré par leur proportion dans le régime alimentaire des
loups. Bien que les statistiques actuelles sur les prélevements montrent une diminution du
nombre de chevreuils, de cerfs et de daims chassés dans certaines régions, les prélevements
restent élevés. En supposant que les prélevements d'ongulés soient un indicateur de la densité
de la faune sauvage, la composition du régime alimentaire des loups montre des différences
territoriales par rapport aux proies disponibles, mais pas de disparition d'especes proies
(Ministére de I'agriculture, de I'environnement et de la protection du climat de 1'Etat de
Brandebourg 2021 ; Autorité supérieure de la chasse de Saxe 2023 comm. pers.). Cependant,
les tableaux de chasse ne fournissent qu'une estimation approximative des densités
d'ongulés ; il n'existe pas d'estimations plus fiables des densités des especes proies. Dans l'est
de la Saxe, par exemple, la chasse au chevreuil a été réduite dans plusieurs régions parce que
les gens craignent que la combinaison de la chasse et de la présence de loups n'entraine un
effondrement de la population de chevreuils. Dans le méme temps, dans les zones de chasse
a forte population de cerfs rouges, les chevreuils ne sont pas la cible principale de la chasse
et sont donc sous-représentés dans le tableau de chasse. Dans l'est de la Saxe, par exemple,
des analyses alimentaires ont révélé des proportions de biomasse relativement élevées au
début de I'expansion territoriale du loup. Aujourd'hui, le mouflon a pratiquement disparu en
Saxe orientale, car il s'agit d'une espéce introduite qui n'est pas bien adaptée a 'habitat donné
et qui a un comportement défensif limité contre les loups, ce qui la rend vulnérable. Dans le
Brandebourg, le tableau de chasse du mouflon est également en forte baisse.

Dans certaines régions d'Europe, la prédation du bétail joue un réle important dans le régime
alimentaire des loups (Petridou et al. 2019 ; Trbojevi¢ et al. 2020). Cependant, dans I'étude
présentée ici, le bétail ne représente qu'une proportion mineure du régime alimentaire des
loups. Si l'on considére les territoires individuels, seul LE (3,4% de la fréquence) a une part
de bétail Iégerement plus élevée que tous les autres territoires (< 2,5%). Plusieurs études ont
montré que les loups utilisent moins de bétail lorsqu'un nombre suffisamment élevé
d'ongulés est disponible (Meriggi et al. 1996, 2011 ; Batja 2009 ; Bassi et al. 2012), et surtout
lorsque plusieurs espéces de proies sauvages sont présentes (Meriggi et Lovari 1996 ; Tiralla
et al. 2021). Cependant, le principal facteur influengant la prédation des loups sur le bétail est
le degré de protection des proies domestiques. D'apres le tableau de chasse de notre région
d'étude, les densités d'ongulés sont élevées, ce qui se traduit probablement par un faible
niveau de prédation sur le bétail. De plus, le bétail est souvent bien protégé par des clotures
et des chiens de garde, ce qui constitue une barriére pour le loup.
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PERSPECTIVES ET CONCLUSIONS

D'autres études doivent étre menées, en particulier dans les territoires a long terme, pour
détecter les changements dans la composition du régime alimentaire (par exemple, en raison
de la peste porcine Africaine) et adapter la gestion de la faune sauvage en conséquence. Un
effet potentiel de la peste porcine Africaine n'est pas détectable dans les données disponibles.
Les données relatives a ce probleme ne sont pas encore disponibles. Des « clotures de
protection contre la peste porcine Africaine » sont utilisées en Allemagne pour réduire la
migration des sangliers, contenir la propagation de la peste porcine Africaine et protéger les
potcs domestiques. Cependant, ces clotures limitent également de maniere drastique l'aire de
mouvement de tous les grands animaux et, au moins a court terme, constituent une
restriction extréme de la migration. C'est pourquoi il est nécessaire de mettre en place une
surveillance intégrée supplémentaire de tous les grands mammiferes afin d'obtenir des
informations plus précises sur les densités de la faune sauvage, ce qui devrait également
permettre d'améliorer les calculs effectués et de fournir de meilleures informations aux
autorités chargées de la conservation de la nature et aux autorités chargées de la chasse.

Les différentes analyses de cette étude ont une fois de plus montré que le loup est un
carnivore opportuniste et que la composition de son régime alimentaire dépend
essentiellement de la disponibilité et de la densité des proies. L'étude a également confirmé
que les loups en Allemagne se nourrissent principalement d'ongulés sauvages et rarement
d'ongulés domestiques. Ainsi, la composition du régime alimentaire peut varier de maniere
significative d'un territoire a l'autre, en particulier dans la catégorie des ongulés sauvages, bien
que les territoires puissent étre situés a proximité les uns des autres. Dans I'étude présentée
ici, les données disponibles n'ont pas révélé que le régime alimentaire des loups influencait la
dynamique des populations d'ongulés sauvages autochtones.
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