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Les loups et leurs proies craignent tous  

le « super prédateur » humain 
 

 
 
Résumé 
La peur du « grand méchant loup » domine une grande partie du discours public sur les 
conflits entre les humains et la faune sauvage, ainsi que de nombreuses recherches récentes 
sur l'écologie des grands carnivores.1-9 Des enquêtes mondiales montrent que les humains 
tuent leurs proies à un rythme beaucoup plus élevé que les autres prédateurs,10-12 et des 
expériences récentes ont démontré une peur correspondante des humains chez divers 
mammifères et les impacts qui en résultent au niveau des communautés.13-24 Les humains 
tuent les loups à un rythme particulièrement élevé, 1,3,5,8, 10,25 mais la peur des humains chez 
les loups et les impacts qui en résultent sur la communauté n'ont pas encore été testés 
expérimentalement. 1,5,6,8, 14,21,26 En l'absence d'expériences, la nocturnité accrue des loups en 
présence d'humains est invoquée comme indiquant que les loups craignent les humains,27-29 
mais d'autres interprétations existent. Nous avons testé expérimentalement la peur des 
humains chez les loups et leurs proies ongulées et quantifié leur nocturnité dans un paysage 
Européen représentatif dominé par les humains1,28 à l'aide de caméras-haut-parleurs 
automatisées diffusant des enregistrements d'humains, de chiens ou de contrôles non 
prédateurs (oiseaux).14-20 Les loups et leurs proies craignaient tous significativement les 
humains. Les loups (n = 101 essais indépendants) et leurs proies (n = 225) étaient deux fois 
plus susceptibles de s'enfuir (p = 0,004) et deux fois plus rapides à abandonner le site (p < 
0,001) en réponse à la présence d'humains par rapport aux témoins. Les loups et leurs proies 
étaient tous nocturnes, et tous étaient nettement plus nocturnes que les humains (p < 0,001). 
Nos résultats vérifient expérimentalement que la peur des humains piège les loups et leurs 
proies dans l'obscurité,1,29,30 corroborant ainsi l'universalité de la peur des loups envers les 
humains,28 et contribuant ainsi à recentrer le discours sur le conflit entre les humains et les 
loups, passant de loups apparemment intrépides1,5,6 à des subventions alimentaires humaines 
expliquant mieux pourquoi les loups craintifs risquent des rencontres avec le « super 
prédateur » humain.21,31-35 
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RESULTATS et DISCUSSION 
La peur des loups et la crainte qu'ils inspirent ont été au centre des recherches sur l'écologie 

des grands carnivores pendant plus de deux décennies1,7-9 et ont largement influencé le 

discours sur les conflits entre les humains et la faune sauvage.1-6 Les expériences menées 

pendant cette période ont démontré que la peur (réactions comportementales anti-

prédateurs21) que les prédateurs inspirent chez les animaux sauvages vivant en liberté peut 

elle-même réduire les taux de croissance des populations de proies,36,37 et que la peur des 

grands carnivores peut provoquer des cascades trophiques.38-41 Il a été démontré que la peur 

que les humains inspirent aux grands carnivores, aux mésocarnivores et aux ongulés a à son 

tour des répercussions en cascade sur les ongulés, les rongeurs et les plantes20-24 dans des 

expériences consistant simplement à diffuser des enregistrements de voix humaines. Des 

enquêtes mondiales sur « l'écologie unique des prédateurs humains »10,11 montrent que les 

humains tuent les grands carnivores à un rythme plus de 9 fois supérieur à celui des 

prédateurs non humains, et que les humains tuent généralement les mammifères de taille 

moyenne et grande à un rythme beaucoup plus élevé que les autres prédateurs,10,12 ce qui, 

combiné à l'utilisation de « technologies de mise à mort »10,11 (par exemple, les chiens10), 

justifie que les humains soient considérés comme des « superprédateurs ».10,21 Conformément 

à la létalité unique de l'humanité, de multiples expériences récentes ont démontré que la peur 

du superprédateur humain dépasse de loin celle des autres prédateurs chez divers carnivores, 

ongulés et marsupiaux à travers le monde.13-20 Malgré l'attention longtemps portée aux loups 

et à la peur qu'ils inspirent, il n'existe toujours pas de tests expérimentaux sur les impacts au 

niveau des populations ou des communautés causés par la peur des loups, ni sur la question 

de savoir si et dans quelle mesure les loups craignent les humains.1,5,6,8,14,21,26 

 

Les loups font partie des grands carnivores les plus chassés10 et ont été chassés jusqu'à quasi-

extinction dans une grande partie de l'Europe et des États-Unis.1,3,5,6,25 La protection juridique 

dont ils ont bénéficié au cours des dernières décennies et la suffisance de leurs proies ont 

permis aux loups de réoccuper une grande partie de leur aire de répartition historique. 1-3,5,6 

Cela a inévitablement conduit à une augmentation des rencontres entre les humains et les 

loups, souvent attribuées au fait que les loups auraient perdu leur peur des humains.4-6 En 

l'absence de preuves expérimentales démontrant que les loups craignent les humains, leur 

comportement principalement nocturne a été interprété comme une indication de cette 

crainte,27-29 mais cela n'est en aucun cas concluant. Il a été démontré expérimentalement que 

la peur des humains rend les animaux sauvages plus nocturnes,3,23 et le danger mortel unique 

que représente le superprédateur humain pour les grands carnivores et les ongulés signifie 

que l'on peut s'attendre à ce que les loups et leurs proies deviennent plus nocturnes pour 

éviter les humains, principalement diurnes, piégeant ainsi le prédateur et la proie dans 

l'obscurité »29,30 (Figure 1A). 

 

Cependant, le même schéma pourrait se produire si les loups ne craignaient pas les humains, 

mais suivaient le changement nocturne de leurs proies motivé par la peur qu'elles ont des 

humains7,30 (Figure 1B), comme cela pourrait être le cas lorsque les loups sont protégés tandis 

que les grands ongulés sont chassés. Si les loups sont nocturnes et leurs proies diurnes, cela 

pourrait être interprété comme la crainte des humains de piéger les loups dans l'obscurité et 

la crainte des loups de pousser leurs proies vers la lumière »,30 (Figure 1C), mais cela reste 

discutable, car il faudrait expliquer pourquoi les proies craignent moins les superprédateurs 
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humains, pourtant beaucoup plus meurtriers.9,14,21 La crainte des loups pourrait inciter leurs 

proies à devenir plus diurnes, et les loups à les traquer également30 (Figure 1D), mais 

probablement uniquement en l'absence d'humains.27,28 

 

 
Figure 1. Effets potentiels de la peur des humains ou des loups sur l'activité diurne des loups et de leurs proies ongulées. 
(A) La peur primordiale des humains chez les loups et leurs proies ongulées pousse les deux espèces à devenir plus 
nocturnes afin d'éviter les humains, principalement actifs pendant la journée, piégeant ainsi le prédateur (le loup) et la 
proie dans l'obscurité. (B) La peur primordiale des humains piège les proies ongulées dans l'obscurité, ce qui pousse les 

loups à devenir plus nocturnes, non pas parce qu'ils craignent les humains, mais parce qu'ils suivent le comportement de 
leurs proies. (C) La peur des humains piège les loups dans l'obscurité, permettant à leurs proies de se « protéger » en 
s'associant avec des humains principalement diurnes, à condition que les proies craignent moins les humains que les loups, 
même si les humains sont manifestement plus mortels. (D) En l'absence d'humains, dans un « Shangri-La » sauvage, car 
exempt d'humains à craindre, la peur des loups pousse leurs proies à devenir plus diurnes, ce qui pousse les loups à 

faire de même, en suivant le comportement de leurs proies. 

 

Nous avons mené la première expérience manipulatrice contrôlée visant à tester si le « grand 

méchant loup » craint le superprédateur humain, tout en testant simultanément de manière 

expérimentale si les proies des loups craignent également les humains, et en quantifiant la 

nocturnité des loups et de leurs proies ainsi que la diurnité des humains et des chiens. Nous 

y sommes parvenus à l'aide de systèmes automatisés de caméras et de haut-parleurs,42 qui 

diffusaient des enregistrements d'humains (femmes et hommes parlant calmement), de 

chiens (aboyant) ou de contrôles non prédateurs (chants d'oiseaux), suivant un protocole 

bien établi14-20 (voir les méthodes STAR pour plus de détails). Les animaux sauvages du 

monde entier craignent davantage les humains que les chiens, comme l'ont démontré de 

multiples expériences comparables,3-17,19 mais les loups sont uniques en ce sens que les chiens 

sont des loups domestiqués,43 et nous avons inclus les chiens dans le traitement en partie 

pour tester si la façon dont les loups réagissent aux chiens est unique. Nous avons enregistré 

les réactions de loups provenant de 10 meutes distinctes (identifiées génétiquement)44 (n = 

101 essais indépendants ; médiane n par meute = 9,5) et de quatre espèces proies des loups 

(cerfs élaphes, n = 41 ; chevreuils, n = 40 ; daims, n = 121 ; sangliers, n = 23 ; total n = 225 
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essais indépendants). Pour quantifier la peur, nous avons évalué (1) si les animaux 

s'enfuyaient et (2) le temps qu'il leur fallait pour abandonner le site.4,20 L'expérience a été 

menée dans la forêt de Tuchola, en Pologne, qui est représentative des paysages dominés par 

l'homme que les loups sont en train de reconquérir.1,28 Les loups ont été aperçus pour la 

première fois dans la forêt en 2005 et leur reproduction y a été confirmée pour la première 

fois en 2013. On estime actuellement à 15 le nombre de meutes.45 La forêt est largement 

exploitée à des fins forestières et récréatives, notamment pour la chasse aux ongulés 

sauvages.28 Bien que les loups soient protégés par la loi, des cas d'abattage illégal se 

produisent.25 

 

 
Figure 2. Les loups et leurs proies ongulées craignaient tous considérablement les humains (A-D). Les loups (A) fuyaient 
beaucoup plus souvent les humains (p = 0,004) et (B) abandonnaient le site beaucoup plus rapidement en présence 

d'humains (p < 0,001) que les loups témoins, tout comme leurs proies ongulées (cerfs élaphes, chevreuils, daims et 
sangliers), considérées dans leur ensemble, qui (C) fuyaient également beaucoup plus souvent les humains (p < 0,001) 
et (D) abandonnaient le site beaucoup plus rapidement en présence d'humains (p < 0,001) que les témoins. Les loups et 
leurs proies ongulées craignaient davantage les humains que les chiens, mais n'étaient pas effrayés par les chiens, car 
les ongulés (C) fuyaient significativement plus souvent les chiens (p = 0,005) et les loups (B) abandonnaient le site en un 

temps significativement plus court que les chiens (p = 0,030), par rapport aux témoins. Sont illustrés le pourcentage 

moyen (± intervalles de confiance [IC] à 95%) des essais indépendants (voir les méthodes STAR pour plus de détails ; 
loup, n = 101 ; proie ongulée, n = 225) dans lesquels les loups (A) et leurs proies ongulées (C) ont fui, et le temps moyen 

(± IC à 95%) (s) mis par les loups (B) et leurs proies ongulées (D) pour abandonner le site, en réponse à l'écoute de sons 
de contrôle, de chiens ou d'humains. Les détails concernant l'enregistrement des réponses des 10 meutes de loups 
génétiquement identifiées échantillonnées sont présentés dans la Figure S1. Les valeurs et les détails concernant les 

analyses des réponses de chaque espèce sont présentés dans les Tableaux S1 et S2. Voir également les vidéos S1 et 
S2. 

 

La peur des humains prévaut chez les loups et leurs proies ongulées 

Les loups et leurs proies craignaient tous considérablement le super prédateur humain 

(Figure 2 ; Tableau S1). Les loups fuyaient les humains deux fois plus souvent (2,4 fois) que 

les témoins (Figure 2A ; p = 0,004 ; Tableau S1 ; vidéo S1) et quittaient le site deux fois plus 

vite (2,1 fois) que les témoins en réponse à la présence humaine (Figure 2B ; p < 0,001 ; 
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Tableau S1 ; vidéo S1). Si l'on considère les quatre espèces d'ongulés proies dans leur 

ensemble, celles-ci fuyaient les humains plus de trois fois (3,4 fois) plus souvent que les 

témoins (Figure 2C ; p < 0,001 ; Tableau S1 ; vidéo S2) et quittaient le site plus de deux fois 

(2,4 fois) plus rapidement que les témoins en présence d'humains (Figure 2D ; p < 0,001 ; 

Tableau S1 ; vidéo S2). Considérées individuellement, les quatre espèces proies ont fui les 

humains significativement plus souvent que les témoins (toutes p < 0,015 ; Tableau S2), et 

toutes ont abandonné le site plus rapidement (fourchette = 1,5 à 3,6 fois) que les témoins, 

bien que ce dernier point n'ait été significatif que pour le daim (p < 0,001 ; Tableau S2), 

l'espèce ayant l'échantillon le plus important (n = 84). 

 

Les loups et leurs proies craignaient tous davantage les humains que les chiens (Figure 2 ; 

vidéos S1 et S2). Les loups et leurs proies (les ongulés dans leur ensemble) ont montré 

pratiquement le même schéma et la même ampleur de réactions en fuyant davantage les 

humains que les chiens et davantage les chiens que les témoins (Figures 2A et 2C). Dans 

l'échantillon plus large concernant les proies (n = 225), ces différences de comportement 

étaient significatives (p = 0,006 et p = 0,005, respectivement ; Tableau S1), alors que dans 

l'échantillon plus petit concernant les loups (n = 101), elles ne l'étaient pas (p = 0,303 et p = 

0,099, respectivement ; Tableau S1). Les loups et leurs proies ont également montré le même 

schéma en abandonnant le site plus rapidement face aux humains que face aux chiens, et plus 

rapidement face aux chiens que face aux témoins, mais ils ont différé dans l'amplitude relative 

de leurs réponses aux chiens. Alors que les loups ont abandonné le site significativement plus 

rapidement face aux chiens que face aux témoins (Figure 2B ; p = 0,030 ; Tableau S1), les 

ongulés ne l'ont pas fait (Figure 2D ; p = 0,497 ; Tableau S1). Individuellement, les quatre 

espèces de proies ont montré le même comportement de fuite et d'abandon face aux chiens 

que celui observé chez l'ensemble des proies (Figures 2C et 2D ; Tableau S2). 

 

La peur des humains piège les loups et leurs proies ongulées dans l'obscurité 

Les loups et leurs proies étaient tous plus actifs la nuit que le jour (Figure 3), ce qui, dans 

tous les cas, contrastait de manière significative et spectaculaire avec les humains et les chiens 

(tous p < 0,001 ; Tableau S3), qui étaient majoritairement diurnes et très rarement nocturnes. 

Les loups étaient 4,9 fois plus nocturnes que les humains, et leurs proies ongulées, 

considérées dans leur ensemble, étaient 4,3 fois plus nocturnes que les humains (Figure 3). 

Les loups et leurs proies, dans leur ensemble, ne différaient pas de manière significative dans 

leur nocturnité p = 0,178 ; Tableau S3), et la nocturnité des loups ne différait pas non plus 

de celle des sangliers, des cerfs élaphes ou des chevreuils, considérés individuellement (tous 

p > 0,247 ; Tableau S3). Les loups étaient 1,3 fois plus nocturnes que les daims, ce qui était 

significatif (p = 0,029 ; Tableau S3), mais les daims étaient néanmoins plus actifs la nuit que 

le jour et 3,8 fois plus nocturnes que les humains (Figure 3). 

 

Nos résultats vérifient expérimentalement que la nocturnité des loups peut être directement 

attribuée à la peur du superprédateur humain qui piège à la fois le grand méchant loup et ses 

proies dans l'obscurité »29,30 (Figures 1A, 2 et 3). Notre démonstration expérimentale 

corrobore l'universalité de la peur des loups envers les humains, comme l'indiquent les 

résultats récents des pièges photographiques à travers l'Europe,28 y compris les nôtres, qui 

montrent que les loups sont nettement plus nocturnes dans plusieurs sites où les humains 

sont présents et où les loups ont des raisons de craindre, par rapport à la zone d'exclusion 
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nucléaire de Tchernobyl, où les humains sont effectivement absents et où les loups n'ont 

donc rien à craindre (Figure 1D). 

 

 
Figure 3. La nocturnité des loups et de leurs proies ongulées contrastait fortement avec celle des humains Les loups et 
leurs proies ongulées (sangliers, cerfs élaphes, chevreuils et daims) ont tous été détectés plus souvent par les caméras la 
nuit que pendant la journée, ce qui contrastait fortement avec les humains et les chiens (tous p < 0,001), qui ont été très 
rarement détectés la nuit. La nocturnité (% de détections nocturnes) des loups ne différait pas significativement de celle 

de l'ensemble des proies ongulées (« toutes les proies ») (p = 0,178) ou des sangliers, cerfs élaphes ou chevreuils 
considérés individuellement (tous p > 0,247), mais était significativement supérieure à celle des daims (p = 0,029). Le 
graphique montre le pourcentage moyen de détections nocturnes (intervalles de confiance à 95 %) concernant les loups 
(tous [nuit + jour] n = 101), toutes les proies ongulées (n = 225), les sangliers (n = 23), cerfs élaphes (n = 41), chevreuils 
(n = 40), daims (n = 121), chiens (n = 316) et humains (n = 4 797). Les valeurs et les détails concernant les analyses du 

comportement de chaque espèce sont présentés dans le Tableau S3. 

 

Nos résultats confirment également de manière expérimentale que la nocturnité des ongulés 

(Figure 3) peut être directement attribuée à l'impact net de leur peur simultanée des loups et 

des humains30 (Figure 1), lorsqu'ils sont combinés avec les résultats d'une expérience récente 

comparable sur la même espèce.20 L'expérience comparable a démontré que ces ongulés 

craignent considérablement les humains (comme nous le rapportons ; Figures 2C et 2D), 

craignent considérablement les loups et craignent considérablement plus les humains que les 

loups.20 Pris en étau entre leur peur des loups et des humains, la force relative de tout 

changement temporel dans le comportement de ces ongulés fournit une mesure de l'impact 

relatif de ces peurs concurrentes.21,30 L'absence de différence significative dans la nocturnité 

entre les loups et leurs proies ongulées dans leur ensemble, ou les sangliers, des cerfs élaphes 

ou des chevreuils, considérés individuellement, et la différence significative et spectaculaire 

entre la nocturnité des ongulés et la diurnité des humains (Figure 3), corroborent fortement 

le fait que la peur du superprédateur humain a un impact beaucoup plus important sur le 

comportement de ces ongulés que leur peur du grand méchant loup. Si les daims ont montré 

une légère réduction de leur nocturnité attribuable à leur crainte des loups, ils ne se sont en 

aucun cas « protégés » en s'associant temporairement aux humains (Figure 1C), mais ont au 

contraire maintenu une séparation temporelle beaucoup plus importante avec les humains 

qu'avec les loups (Figure 3), démontrant ainsi l'impact beaucoup plus important causé par 

la crainte des humains. Il est essentiel de noter que le seul avantage que les daims pouvaient 

tirer du changement temporaire de leur comportement était une réduction du danger. La 

plupart des études prétendant démontrer l'existence d'un « bouclier » humain (Figure 1C) ne 

tiennent pas compte et ne contrôlent pas le fait que le risque d'association avec les humains 
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s'accompagne souvent d'avantages tels qu'un accès beaucoup plus facile à la nourriture ou à 

d'autres ressources.9,14,21 

 

Importance écologique et conservation 

La peur primordiale du superprédateur humain imprégnait la communauté des grands 

mammifères que nous avons étudiée en Pologne (Figure 2), tout comme cela a été démontré 

expérimentalement dans les communautés d'ongulés ailleurs en Europe, dans les 

communautés de mammifères de la savane en Afrique du Sud et dans les communautés de 

marsupiaux en Australie. De même, la peur des humains a été démontrée expérimentalement 

chez certaines espèces de carnivores et d'ongulés en Europe, en Amérique du Nord et en 

Asie.13,15-18 Tout comme nous le rapportons chez les loups (Figures 2A et 2B), il a été 

démontré expérimentalement que les léopards, les hyènes et les couguars craignent 

considérablement les humains et les craignent davantage que les autres grands carnivores 

(plus que les lions, chez les léopards et les hyènes14 ; plus que les chiens, chez les couguars15). 

 

La plupart des expériences antérieures ont testé les réactions face aux humains et aux chiens, 

soit parce que les chiens sont utilisés pour la chasse, soit parce qu'ils sont les seuls grands 

carnivores existants.19 Les loups ont fui les humains 1,3 fois plus souvent que les chiens 

(Figure 2A), ce qui se situe dans la fourchette = 1,3-5,0 fois, médiane = 1,9 fois) rapportée 

dans plusieurs expériences antérieures sur diverses espèces concernant la peur relative des 

humains par rapport aux grands carnivores existants.14,19 À cet égard et à tous les autres 

égards, la peur des humains chez les loups, démontrée expérimentalement ici (Figures 2A et 

2B), correspond, par son schéma et son ampleur, aux preuves expérimentales de plus en plus 

nombreuses selon lesquelles les animaux sauvages du monde entier craignent le plus le 

superprédateur humain.14,19 

 

Il est important de noter que la protection juridique accordée aux loups de la forêt de Tuchola 

ne leur a pas fait perdre leur peur des humains. Bon nombre des expériences susmentionnées 

visant à tester la peur des humains chez les animaux sauvages ont été menées dans des zones 

protégées ou sur des espèces protégées, comme les loups de Tuchola, et aucun de ces 

animaux protégés ne semble avoir perdu sa peur des humains.13,14,18,19 Même si les humains 

ne tuaient plus, la peur des humains pourrait persister, tout comme la peur des prédateurs 

qui ne tuent plus, car ils ont été exterminés, a été démontrée expérimentalement comme 

persistant pendant plusieurs générations chez divers mammifères.13,16,46,47 Mais cela n'a pas 

d'importance, car cela ne serait pertinent que dans les cas où les humains sont effectivement 

absents, comme à Tchernobyl,28 car la protection juridique n'empêche pas les tueries légales 

et n'élimine pas les tueries illégales. Par exemple,48 les tueries légales, à des fins de gestion, 

etc., représentaient 27% de la mortalité des loups, et les tueries illégales représentaient au 

moins 37% supplémentaires, dans quatre populations de loups menacées d'extinction et 

protégées par la loi aux États-Unis. Les chiffres en Europe sont comparables.1,25 Nous faisons 

référence tout au long du document au « grand méchant loup », car des études récentes 

indiquent qu'aux États-Unis et en Europe, la peur et l'animosité du public à l'égard du grand 

méchant loup dépassent de loin celles envers tout autre grand carnivore, ce qui contribue à 

expliquer la persécution historique et les taux élevés de mise à mort illégale des loups, ainsi 

que la récente pression visant à supprimer la protection juridique des loups.2,4-6,25 La peur des 

loups explique en outre les inquiétudes concernant le fait que les loups « perdent leur peur » 

des humains, car cela représente une perte de contrôle sur les loups, qui sont alors perçus 
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comme des loups « problématiques ».1,5,6 Démontrer expérimentalement que les loups 

craignent les humains, comme nous l'avons fait, et comprendre pleinement pourquoi ils le 

font1,2,5,6,10,25,48 sont donc deux éléments essentiels pour aller au-delà de la question des loups 

problématiques intrépides. 

 

La conservation et la gestion des loups peuvent immédiatement tirer profit de la certitude 

que le grand méchant loup craint le super prédateur humain. En inspirant la plus grande 

crainte aux loups, la présence humaine peut clairement constituer l'un des moyens de 

dissuasion comportementale les plus puissants à leur égard.5,14,19,31,49 Simuler la présence 

humaine à l'aide d'enregistrements est un moyen efficace d'exploiter cette peur des humains, 

comme l'ont démontré des expériences récentes qui ont dissuadé les couguars,23 les cerfs,2 

les rhinocéros,50 les coyotes et les éléphants (LY.Z., données non publiées) de vastes zones 

pendant de longues périodes. La certitude que les loups craignent les humains est également 

très utile pour recentrer l'attention sur ce qui contrebalance cette peur, plutôt que sur la 

question de savoir si les loups sont intrépides. La peur (comportement anti-prédateur) 

concerne principalement la nourriture : éviter de devenir de la nourriture tout en essayant de 

trouver de la nourriture. Il est essentiel de se concentrer sur ce compromis fondamental 

entre le risque et la récompense pour identifier où se situe le problème. Il a été démontré 

expérimentalement que la perception selon laquelle certains animaux ont perdu leur peur des 

humains est attribuable au fait qu'ils ne tiennent pas compte de la nourriture surabondante 

et de qualité supérieure dont les humains sont normalement entourés.32 Nos résultats 

expérimentaux (Figures 2A et 2B) et ceux démontrant la peur omniprésente des humains 

chez les animaux sauvages à travers le monde14,19 indiquent clairement que tout loup 

apparemment intrépide est plus probablement un loup affamé qui prend le risque de 

s'approcher des humains pour obtenir une bouchée de notre « super nourriture ».21 Dans 

cette optique, le problème est de savoir comment empêcher le loup d'accéder à notre 

nourriture, et non pas qu'il existe un loup sans crainte qui pose problème. La littérature 

spécialisée aborde largement la question de la réduction des subventions alimentaires 

humaines aux loups et les moyens d'y parvenir.1,33-35 Nos preuves ajoutent qu'il n'y a en fait 

aucun autre problème à traiter, aucun grand méchant loup qui n'ait pas peur du super 

prédateur humain. 

 

MODÈLE EXPÉRIMENTAL ET DÉTAILS SUR LES SUJETS 
Zone d'étude, sites et sujets 

La forêt de Tuchola est un paysage Européen représentatif de la faune sauvage dominée par 

l'homme,1,28 composé de plantations de pins généreusement entremêlées de zones de loisirs, 

de terres agricoles et de petites villes et villages. L'expérience a été menée sur 24 sites répartis 

sur une superficie d'environ 1 100 km² centrée sur 53,601° N et 18,188° E (Figure S1). La 

sélection des sites a nécessité la mise en place d'au moins deux sites dans l'aire de répartition 

active de chacune des 10 meutes de loups identifiées dans la région44,45 (Figure S1). 

L'expérience a été menée pendant 15 semaines, de la fin de l'été à la fin de l'automne (août-

décembre), pendant la saison de chasse aux ongulés. 

 

Nous avons déployé un système automatisé de caméra-haut-parleur (Automated 

Behavioural Response ; ABR) par site, qui fonctionnait 24 heures sur 24 sans la présence 

d'un observateur, et enregistrait les réactions des animaux aux traitements de lecture.42 Nous 
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avons évalué les réactions aux traitements chez les loups (Canis lupus) et quatre espèces 

d'ongulés dont ils se nourrissent (cerf élaphe, Cervus elaphus ; chevreuil, Capreolus capreolus ; 

daim, Dama dama ; sanglier, Sus scrofa). Les sujets étaient donc tous les individus de ces cinq 

espèces qui déclenchaient une ABR, ainsi que tous les humains ou chiens domestiques qui 

faisaient de même. L'activité diurne a été quantifiée à partir des enregistrements ABR. Toute 

présence humaine, que ce soit à pied, à vélo ou à cheval, ou dans ou sur un véhicule motorisé, 

a été incluse dans notre quantification de l'activité diurne humaine. 

 

Nous avons enregistré n = 101 essais indépendants de réponses des loups aux traitements et 

n = 225 essais indépendants de réponses de leurs proies ongulées aux traitements. Nous 

définissons les « essais indépendants » de réponses aux traitements comme dans les 

expériences ABR précédentes, à savoir l'enregistrement (ou les enregistrements) de la 

réponse d'une espèce à un traitement de lecture séparé par > 60 min depuis la dernière fois 

que l'espèce a entendu ce traitement sur ce site.14-16,19,20 Les détections humaines (n = 4 797) 

ou canines (n = 316) ont été définies de manière similaire comme indépendantes si elles 

étaient séparées par plus de 60 minutes. Il convient de noter que cette durée est plus prudente 

que les 30 minutes utilisées pour définir l'indépendance dans la plupart des études utilisant 

des pièges photographiques.14-16 Comme plusieurs loups ont été enregistrés dans une seule 

vidéo à certaines occasions (par exemple, les 3e et 4e clips de la vidéo S1), le nombre total 

d'enregistrements de loups était de n = 125. De même, comme des groupes d'ongulés, en 

particulier des sangliers, ont été enregistrés dans une seule vidéo à certaines occasions (par 

exemple, le premier clip de la vidéo S2), le nombre total d'enregistrements d'ongulés était de 

n = 292. Si plusieurs individus figuraient dans une vidéo, leurs réponses n'étaient pas 

considérées comme indépendantes, ce qui a été pris en compte dans les analyses statistiques. 

Cette recherche a été menée conformément à la loi Polonaise sur la protection des animaux 

utilisés à des fins scientifiques ou éducatives (2015) et a été approuvée par les directions 

régionales compétentes en matière de protection de l'environnement. Comme il s'agissait 

d'une expérience de piégeage photographique sur des individus vivant en liberté, les sujets 

comprenaient toutes les espèces, tous les nombres, tous les âges et tous les sexes d'individus 

qui ont déclenché l'ABR. Les juvéniles étaient rares et, comme leurs réactions étaient 

considérées comme dépendantes de celles de leurs parents, seules celles des adultes ont été 

évaluées. Les loups étant notre principal sujet d'intérêt, le sexe n'a pas été pris en compte 

dans les analyses, car il n'était pas possible de l'identifier de manière fiable chez les loups. 

 

Justification et conception de l'expérience 

Comme indiqué dans le texte principal, aucune expérience manipulatrice contrôlée n'avait 

auparavant testé si les loups craignaient les humains.1,8,14,21,26 Une étude récente a rapporté 

l'enregistrement d'une seule vidéo d'un loup entendant un enregistrement humain,26 à partir 

duquel il s'est enfui, il s'agit donc d'une anecdote, mais pas d'un test. L'objectif de notre 

expérience était de tester le degré relatif de peur que les humains inspirent aux loups et à 

leurs proies ongulées. Darwin a discuté de l'absence de « peur » des humains chez les oiseaux 

des îles Galápagos, comme en témoigne le fait qu'ils ne s'enfuient pas à l'approche d'un 

prédateur dangereux (lui-même), de sorte que l'évaluation de la peur sur la base de la force 

des réactions anti-prédateurs est bien établie.21 Pour démontrer une réaction anti-prédateur, 

un animal doit percevoir un risque de prédation.1,36,37 Percevoir implique à la fois sentir et 

comprendre. En d'autres termes, l'objectif de l'expérience était de quantifier la 

compréhension qu'ont les loups et leurs proies du danger relatif que représentent les 
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humains.21 Notre expérience n'est pas une expérience sur l'écologie sensorielle, mais une 

expérience sur l'écologie cognitive.21 Par conséquent, l'expérience a été conçue pour 

contrôler ou éliminer autant que possible les variations sensorielles brutes. Comme détaillé 

ci-dessous, cela a été réalisé à trois niveaux : (1) le site ; (2) le son ; et (3) la mise en scène. Les 

variations entre les sites ont été contrôlées en diffusant les trois traitements (humains, chiens, 

témoins) sur chaque site, ce qui a permis d'effectuer des prélèvements répétés sur chaque 

site.4,16 Les variations dans les caractéristiques sonores brutes telles que le niveau de décibels 

et le taux d'apparition ont été contrôlées en s'assurant qu'elles étaient équivalentes dans tous 

les traitements.36,37 Enfin, les variations au sein d'un même site ont été contrôlées en « 

mettant en scène » les animaux lorsqu'ils entendaient la lecture, par exemple en utilisant la 

conjonction de routes ou le positionnement de barrières pour les maintenir en place.14,42 

 

Les traitements ont été conçus pour tester de manière exhaustive la peur relative des humains 

en incluant à la fois : (1) un contrôle négatif, non prédateur (oiseaux), censé ne provoquer 

qu'une simple réaction de sursaut (« jump-scare ») (par exemple, début du 5e clip dans la 

vidéo S2)46 ; et (2) un contrôle positif, prédateur (chiens), censé provoquer la réponse la plus 

forte à un prédateur non humain.13-16,19 Les contrôles positifs dans des expériences ABR 

comparables antérieures ont inclus des grands carnivores, tels que des lions et des 

léopards14,18 ; tandis que des chiens ont été utilisés comme contrôles positifs dans d'autres 

expériences ABR car, comme ici, les chiens sont les seuls grands carnivores existants pouvant 

servir de comparaison.15-17,19,20 Comme indiqué dans le texte principal, l'utilisation de chiens 

comme contrôle positif dans la présente expérience a apporté une dimension supplémentaire, 

car les loups sont des chiens domestiqués.43 On peut imaginer21 que les loups aient perçu le 

danger posé par un congénère comme étant plus grand que celui posé par un prédateur, et 

que la réponse aux chiens ait donc été plus forte que celle aux humains. 

 

Pour réaliser l'échantillonnage à mesures répétées mentionné ci-dessus sur chaque site, les 

trois traitements de lecture ont été diffusés sur chaque site en programmant l'ABR pour 

changer le traitement diffusé s'il était déclenché, toutes les 15 minutes. À titre d'exemple, si 

le déclenchement avait lieu entre 00h00 et 00h15, un traitement serait diffusé, par exemple 

celui des chiens, entre 00h15 et 00h30, un autre serait diffusé, par exemple celui des humains, 

et ainsi de suite.14, 16,19,20 Afin de garantir que la diffusion des traitements soit équilibrée et 

aléatoire tout au long du cycle diurne, chaque ABR a été programmé pour diffuser les trois 

traitements dans un ordre aléatoire, puis de recommencer dans un ordre aléatoire différent, 

tout en évitant de diffuser le même traitement pendant plus de 15 minutes, et ainsi de suite, 

jusqu'à ce que le cycle complet de 24 heures soit pris en compte.14,16,19,20 Une randomisation 

supplémentaire a été assurée en programmant différents ABR avec des séquences différentes. 

Avant utilisation, nous avons vérifié que chaque séquence programmée était exempte d'effets 

d'ordre potentiels. 

 

Une lecture était diffusée chaque fois que le piège photographique de l'ABR était déclenché, 

commençant 3 secondes après le début de l'enregistrement vidéo et se poursuivant pendant 

10 secondes. Des expériences ABR antérieures ont montré qu'un délai de 3 secondes est 

suffisant pour identifier un changement de comportement, par exemple un animal qui 

marche commence à courir, démontrant ainsi qu'il réagit à la lecture.14,42 Un délai de 3 

secondes, combiné à une « mise en scène » minutieuse (décrite ci-dessous), a également 
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permis de s'assurer que l'animal se trouvait dans une position optimale pour observer sa 

réaction (par exemple, 4e clip de la vidéo S2).14,42 

 

Nous avons utilisé 10 exemples de chaque traitement de lecture afin de nous assurer que les 

réponses concernaient la catégorie de sons (par exemple, les vocalisations humaines) plutôt 

que les spécificités d'un exemple particulier.13 L'exemple d'un traitement qui a été joué lorsque 

l'ABR a été déclenché a été sélectionné au hasard.14,16,19,20 Les exemples choisis étaient 

familiers aux animaux de la région. afin de contrôler les variations possibles dues à la 

nouveauté, et comprenaient donc des humains parlant Polonais et des vocalisations d'oiseaux 

locaux courants.14,16,19,20 Les exemples humains (5 femmes et 5 hommes) comprenaient une 

personne parlant Polonais, calmement et de manière neutre, sans exprimer d'alarme ou de 

menace, afin de simuler des conversations entendues par hasard.14-20,22 Les exemples canins 

comprenaient des races courantes, par exemple des bergers allemands, des dobermans et des 

chiens de chasse. Afin de composer un contrôle optimal, non prédateur, composé de 

vocalisations d'animaux hétérospécifiques inoffensifs, nous avons utilisé les vocalisations de 

corneilles mantelés (Corvus cornix) et de chouettes hulottes (Strix aluco), diffusées 

respectivement pendant la journée et la nuit.14,16,20 Les vocalisations d'oiseaux ont été conçues 

et traitées comme un seul traitement (contrôles) dans nos analyses.4,16 Les fichiers audio 

provenaient d'archives en ligne et d'enregistrements personnels. 

 

Les diffusions ont été standardisées à un volume de 60 dB à 10 m, afin de simuler le volume 

d'une conversation humaine normale et d'être audibles sans pour autant effrayer les animaux 

se trouvant dans la zone de détection de 15 m du capteur de mouvement de la caméra.14-16,19 

La « mise en scène », détaillée ci-dessous, a permis de s'assurer que les animaux se trouvaient 

généralement à 10 m du haut-parleur lors de la diffusion de la lecture. Le début de chaque 

lecture a également été standardisé afin de garantir un volume proche de 60 dB dès le départ, 

afin d'éviter toute confusion avec le « temps nécessaire pour abandonner le site », qui se 

produirait si le son augmentait progressivement, car cela introduirait une variation dans le 

moment où les animaux entendent la lecture pour la première fois.14,20 

 

DÉTAILS DE LA MÉTHODE 
Procédures sur le terrain 

Sur chacun des 24 sites ABR, nous avons créé un espace auditif et visuel cohérent dans lequel 

nous avons mis en scène l'enregistrement des réactions des animaux aux diffusions, en 

suivant un protocole bien établi développé lors d'expériences ABR précédentes.14-16,19,22,42 

Pour commencer, tous les ABR ont été déployés à des intersections de chemins forestiers, 

ce qui a permis à la fois de canaliser les animaux vers l'intersection et de normaliser les 

conditions physiques dans lesquelles les enregistrements ont été entendus et les réactions des 

animaux observées (illustré très clairement dans le 6e clip de la vidéo S1 et les clips 4 et 5 de 

la vidéo S2). Sur chaque site, nous avons ensuite localisé un arbre à 10 m de l'intersection et 

avons fixé la caméra de l'ABR à l'arbre à une hauteur de 2,8 m et positionné le haut-parleur 

connecté à 0,7 m directement au-dessus de la caméra, ce qui a permis de s'assurer que les 

animaux se trouvaient à 10 m du haut-parleur lorsqu'ils entendaient la lecture et donc à un 

volume de 60 dB. Enfin, pour nous assurer davantage que les animaux se trouvaient à 10 m 

du haut-parleur, nous les avons éloignés de la zone immédiate de l'ABR en empilant des 

débris de bois dans un rayon de 5 m autour de l'arbre équipé de l'ABR.14,42 
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Quantification des réactions de peur 

Nous avons quantifié (A) si les animaux couraient en réponse à un enregistrement (oui ou 

non), car la course (la fuite) est l'une des mesures comportementales les plus simples de la 

peur et était reconnaissable chez toutes les espèces.14 Nous avons défini la course comme le 

fait de faire trois pas rapides ou plus.14 Pour être considéré comme courant en réponse à 

l'enregistrement, l'animal devait être visible avant et après le début de l'enregistrement et ne 

pas être déjà en train de courir.14,16 Nous avons quantifié (B) le « temps nécessaire pour 

abandonner le site » en calculant le temps (en secondes) écoulé entre le début de la lecture et 

la dernière fois où l'animal était visible, ou la fin de la vidéo.14,20 La course et le temps 

nécessaire pour abandonner le site sont des mesures complémentaires de la peur et ne sont 

en aucun cas redondantes.14 À titre d'illustration, les animaux peuvent s'enfuir rapidement du 

site (par exemple, clips 1 à 4 de la vidéo S1), ou ils peuvent courir, s'arrêter, puis quitter le 

site plus lentement (par exemple, le loup le plus à gauche dans le 5e clip de la vidéo S1) ; dans 

les deux cas, les animaux ont couru, et il est essentiel de quantifier en plus le temps d'abandon 

pour différencier ces réponses facilement distinguables. La nécessité de quantifier les deux 

mesures de la peur est illustrée dans cette expérience par les réponses respectives 

significatives et non significatives des ongulés face aux chiens, en termes de course et de 

temps nécessaire pour abandonner le site (Figures 2C et 2D). Si plusieurs individus d'une 

même espèce étaient visibles, nous avons quantifié les réactions des cinq individus les plus 

proches et avons pris leur réponse moyenne (course, sous forme de binôme ; arrondi à la 

hausse si ≥ 0,5) ou médiane (temps avant l'abandon) comme représentative de la réaction 

dans cette vidéo.14,20 Nous avons assuré une fiabilité élevée entre les observateurs grâce à des 

tests préliminaires parmi les observateurs, et conformément à la procédure expérimentale 

standard, les observateurs ignoraient le traitement (c'est-à-dire que les vidéos étaient sans 

son).14 

 

Quantification de la nocturnité 

Nos données sur la nocturnité des loups sont directement comparables à celles rapportées 

dans la récente enquête européenne sur la nocturnité des loups décrite dans le texte 

principal,28 car nos données sur les loups ont été incluses dans cette enquête. En 

conséquence, nous avons utilisé la définition du jour et de la nuit décrite dans l'article de 

l'enquête, qui se rapporte au début et à la fin du crépuscule civil28 (qui a donc varié en fonction 

de la durée variable des journées au cours des 15 semaines d'étude), et nous avons effectué 

des analyses comparables à celles utilisées dans l'article de l'enquête, dans notre comparaison 

ici de la nocturnité des loups, de leurs proies et des humains. 

 

QUANTIFICATION ET ANALYSE STATISTIQUE 
Les effets du traitement illustrés dans la Figure 2 et présentés dans le Tableau S1 ont été 

analysés à l'aide de modèles linéaires généralisés mixtes (GLMM) avec le traitement par 

lecture comme facteur fixe, et l'identifiant du fichier vidéo (pour tenir compte de la non-

indépendance des réponses lorsqu'il y avait plus d'un individu dans une vidéo) et l'identité de 

l'espèce (lors de l'analyse des proies) inclus comme effets aléatoires ; avec (A) Ran (oui ou 

non) analysé à l'aide d'une distribution binomiale et d'une fonction de liaison logit ; et (B) 

Temps nécessaire pour abandonner le site analysé à l'aide d'une distribution binomiale 

négative tronquée à zéro et d'une fonction de liaison logit dans le cas des loups, ou de 
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données transformées par Box-Cox dans le cas des proies.14 Les tests post-hoc par paires 

comparant les réponses entre les traitements ont tous été corrigés pour les comparaisons 

multiples (Tableau S1). 

 

Afin de vérifier si la peur des humains chez les loups était robuste et cohérente, qu'il fasse 

nuit ou jour, ou qu'il y ait plus ou moins d'activité humaine sur un site, nous avons évalué s'il 

existait des interactions significatives entre l'ampleur des réponses des loups aux traitements 

de lecture et l'une ou l'autre de ces variables (période diurne, activité humaine), en effectuant 

des tests comparatifs du rapport de vraisemblance entre les GLMM avec ou sans terme 

d'interaction. Les sites ont été classés comme ayant plus ou moins d'activité humaine en 

fonction du fait que les détections humaines sur le site étaient supérieures ou inférieures à la 

médiane de tous les sites. Les résultats de ces analyses (Tableau S1) démontrent que les effets 

du traitement illustrés dans la Figure 2 concernant les loups sont représentatifs de leurs 

réponses tant pendant la nuit que pendant la journée, et qu'il y ait plus ou moins d'activité 

humaine. 

 

Afin de compléter et de corroborer nos GLMM des réponses des proies ongulées dans leur 

ensemble en termes de Ran et de temps d'abandon du site (Figure 2 ; Tableau S1), nous avons 

effectué des tests non paramétriques simples et robustes sur les réponses de chacune des 

quatre espèces de proies ongulées considérées individuellement en termes de Ran et de temps 

d'abandon du site (Tableau S2).14 Afin de tenir compte de la non-indépendance lorsqu'il y 

avait plus d'un individu dans une vidéo, nous avons pris la réponse moyenne (Ran) ou 

médiane (temps d'abandon du site) comme représentative de la réaction dans cette vidéo.14,20 

comme décrit ci-dessus. Nous avons utilisé les tests exacts bilatéraux de Fisher pour évaluer 

les effets du traitement sur le pourcentage d'essais dans lesquels les proies ont couru, et les 

tests U de Mann-Whitney pour évaluer les effets du traitement sur le temps nécessaire pour 

abandonner le site.14 

 

Afin de comparer la nocturnité des loups et de leurs proies ongulées (dans leur ensemble 

[« Toutes les proies »] et en tant qu'espèces individuelles) à celle des humains et des chiens, 

nous avons réalisé des GLMM comparant les taux de détection nocturne et diurne entre les 

espèces (par exemple, les loups et les humains), en incluant le site ABR et la semaine 

d'échantillonnage comme effets aléatoires, afin de tenir compte des effets potentiels de la 

variation spatiale et temporelle de l'activité humaine (ou canine) (Tableau S3). Il convient de 

noter que ce qui est représenté graphiquement pour « Toutes les proies » dans la Figure 3 est 

le pourcentage de détections nocturnes considérant toutes les détections d'ongulés dans leur 

ensemble, quelle que soit l'espèce. Afin de compléter et de corroborer le contraste entre la 

nocturnité des loups et celle de leurs proies par rapport aux humains (et aux chiens), nous 

avons effectué des tests exacts bilatéraux non paramétriques simples et robustes de Fisher 

pour comparer les détections nocturnes et diurnes entre les espèces, afin d'évaluer s'il existait 

des différences significatives en matière de nocturnité entre les loups et leurs proies (dans 

leur ensemble (« Toutes les proies » et en tant qu'espèces individuelles ; Tableau S3).14 
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