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Résumé

Le régime alimentaire tres varié est I'un des facteurs clés qui a favorisé la propagation du
sanglier (Sus serofa) a travers le monde. Le sanglier est également la principale proie du loup
(Canis lupus), qui recolonise rapidement de vastes zones de son ancienne aire de répartition
en Europe. Des dynamiques complexes peuvent s’instaurer entre ces deux especes, car les
carcasses des proies du loup constituent une ressource accessible aux charognards tels que le
sanglier. Nous avons examiné les relations trophiques entre ces especes et évalué les
changements dans l'utilisation des carcasses d'ongulés par le sanglier avant et apres la
recolonisation spontanée du loup dans une zone cotiere méditerranéenne. D'apres 1'analyse
de 2 487 échantillons de matieres fécales de sangliers prélevés avant la recolonisation du loup
(1991-1994) et de 1 261 échantillons prélevés en 2023, c'est-a-dire apres la recolonisation du
loup, les matic¢res végétales, y compris les fruits et autres parties de plantes, représentaient
plus de 89% de la fréquence relative d'occurrence dans le régime alimentaire total au cours
des deux périodes. En ce qui concerne les mammiferes, aucun poil d'ongulé n'a été détecté
dans les excréments de sangliers avant la recolonisation par le loup. A l'inverse, des poils de
cerf ont été trouvés dans 13 des 1 261 échantillons prélevés en 2023. Aucun poil de sanglier
n'a jamais été trouvé dans les excréments, ce qui ne corrobore pas l'hypothése d'un
cannibalisme au sein de l'espéce. Des poils de sanglier ont été trouvés dans 57% des
excréments de loups collectés en 2023, suivis par 23% de poils de daims (Dama dama) et de
chevreuils (Capreolus capreolus) combinés. Nos résultats sur I'étude du régime alimentaire des
sangliers ont révélé une consommation remarquablement faible de cerfs dans notre zone
d'étude, contrairement a d'autres sites. L'activité de charognage a pu étre limitée par
I'épuisement rapide des carcasses par les prédateurs, abondants dans notre zone d'étude, ainsi
que par un risque de prédation per¢u comme élevé et/ou par la faible disponibilité des cetfs
par rapport aux sangliers en tant que proies pour les loups. Nos résultats soulignent la
complexité des interactions entre loups et sangliers, mettant en évidence la nature
contextuelle du comportement de charognage des sangliers.

Mots-clés : régime alimentaire ; interactions interspécifiques ; relations prédateur-proie ;
nécrophagie ; Sus scrofa ; Canis lupus
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INTRODUCTION

Les interactions entre espéces au sein des réseaux trophiques ont généralement été qualifiées
de « négatives » ou de « positives », en fonction de leurs effets sur les individus ou les
populations des organismes en interaction. Parmi les exemples d’interactions négatives, on
peut citer la compétition ou la prédation, tandis que les interactions positives comprennent
la facilitation ou le mutualisme (par exemple, Arsenault & Owen-Smith, 2002 ; Prugh & Sivy,
2020). Cependant, de plus en plus de données indiquent que les interactions interspécifiques
pourraient étre plus nuancées et aboutir a des résultats complexes, passant parfois de
négatives a positives en fonction du contexte (par exemple, Prugh & Sivy, 2020).

Le retour des grands prédateurs dans de nombreuses régions devrait avoir des conséquences
complexes, allant d’impacts sur Iécologie et/ou le comportement des proies a des effets
potentiellement en cascade a travers les niveaux trophiques (par exemple, Estes & Duggins,
1995 ; Hebble-white et al., 2005). Les processus associés aux interactions prédateur-proie
peuvent impliquer des modifications comportementales chez les proies, notamment en
matiere d’alimentation ou de comportement spatial, de rythmes d’activité quotidiens ou de
comportement de vigilance (par exemple, Fortin et al., 2005 ; Lazzeri, Pacini, et al., 2024 ;
Lima & Dill, 1990 ; Schmitz et al., 1997). Parmi les exemples typiques, on peut citer les
herbivores africains qui forment des groupes plus importants dans les zones ouvertes que
dans les sites plus végétalisés ou le risque d’étre repérés par des prédateurs est moindre (Creel
etal.,, 2014 ; Jarman, 1974). Chez les ongulés des écosystemes tempérés, la recolonisation par
le loup Canis lupus a conduit le daim Dama dama a modifier ses schémas d'activité quotidiens,
passant d'un mode crépusculaire/nocturne a un mode plus diurne (Esattore et al., 2023 ;
Lazzeri, Pacini, et al., 2024). Dans d'autres zones d'étude, il a été démontré que les femelles
du chevreuil Capreolus capreolus choisissent des habitats forestiers denses, limitant ainsi leur
domaine vital pendant la saison de mise bas (Bongi et al., 2008).

Les interactions écologiques des prédateurs apicaux ont souvent été étudiées dans des zones
ou ces especes ont toujours été présentes (par exemple, Burkholder et al., 2013 ; Dorresteijn
et al,, 2015 ; Kuijper et al., 2013), alors que peu d’informations sont disponibles pour les
zones récemment recolonisées par des prédateurs. En particulier, peu d'études ont
examiné comment la recolonisation par un prédateur apical peut modifier le régime
alimentaire des espeéces omnivores, a quelques exceptions notables pres (par exemple,
Ferretti et al., 2021 ; Wilmers et al., 2003).

Si les carnivores omnivores peuvent bénéficier d’opportunités accrues de recherche de
nourriture grace a la disponibilité de restes de proies, le rapport couts-bénéfices de
I'exploitation de ces ressources dépend des interactions potentiellement mortelles avec
d’autres prédateurs (Prugh & Sivy, 2020). En modifiant la répartition et la disponibilité des
carcasses, les loups peuvent favoriser 'accés a la nourriture des charognards (Allen et al.,
2014 ; van Dijk et al., 2008 ; Wilmers et al., 2003). Ce tableau est particuli¢rement complexe
lorsqu'une des especes en interaction peut agir a la fois comme proie et comme
charognard/concutrent pour les prédateurs (Focardi et al., 2017).

Le sanglier Sus serofa est un omnivore généraliste souvent cité comme la principale proie du
loup dans les régions méditerranéennes (Barja et al., 2023 ; Mori et al., 2017). Le sanglier se
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nourrit des carcasses d'animaux tués par les loups (Brogi et al., 2025 ; Focardi et al., 2017),
ce qui suggere que des interactions complexes entre la proie et son prédateur peuvent se
développer. Une meute de loups peut ne pas consommer l'intégralité du corps d'une grande
proie en un seul repas, mais les restes peuvent étre gardés pour éviter qu'ils ne soient
consommés par des charognards. Ce comportement limite les cotts énergétiques liés a la
chasse d'une autre proie, mais il peut augmenter le risque d'interactions négatives avec
d'autres prédateurs, par exemple d'autres meutes ou des carnivores plus grands comme les
ours (Mech, 1970 ; Peterson, 1977). Un sanglier adulte de pleine croissance peut chasser un
loup isolé d’une carcasse ou, a I'inverse, des individus ou des groupes peuvent se nourrir de
restes laissés sans surveillance, ce qui conduit a son tour a des relations complexes impliquant
a la fois des composantes de prédation et de charognage (Focardi et al., 2017). Ftant donné
que ces deux especes ont récemment recolonisé de vastes zones, plusieurs siecles aprés avoir
disparu (par exemple, Barrios-Garcia & Ballari, 2012 ; Newsome et al., 2016), il est important
de comprendre comment elles interagissent dans l'utilisation des carcasses d'ongulés sauvages
afin de prédire les conséquences écologiques du retour des sangliers et des loups.

Le sanglier est originaire d’Asie du Sud-Est et s’est répandu a travers les continents a la fois
par colonisation naturelle et par des lachers effectués par des chasseurs, ce qui fait de cet
ongulé 'un des mammiferes terrestres les plus largement répartis au monde (Scandura et al.,
2022). Le loup recolonise rapidement de vastes secteurs de son aire de répartition antérieure
a travers les écosystemes tempérés, apres avoir subi une persécution humaine importante et
de longue durée (Chapron et al, 2014). En Italie, cette expansion correspond
approximativement a celle de sa proie principale, le sanglier (Mori et al., 2017).

Le régime alimentaire du sanglier dans les régions méditerranéennes se caractérise
généralement par une alimentation végétale riche en énergie, telle que des tubercules, des
acorns, des chataignes, des pignons, des olives, des céréales et d’autres cultures.

Les invertébrés, tels que les insectes, les vers de terre, les escargots et les crustacés, ainsi que
les vertébrés, sont consommés de maniére opportuniste (Massei et al., 1996 ; Schley & Roper,
2003). Les sangliers peuvent également chasser activement les faons, les agneaux, les jeunes
lievres et les petits rongeurs, tandis que la consommation d’ongulés adultes est attribuable au
charognage (Genov, 1981 ; Herrero et al., 2005 ; Pavlov et al., 1981). Dans certains cas, on a
observé que les sangliers se nourrissaient de carcasses de congéneres (Cukor et al., 2020),
bien que la plupart des études indiquent que les sangliers ne présentent pas ce comportement
(Letvers et al., 2023 ; Massei et al., 1997 ; Probst et al., 2017 ; Selva et al., 2005 ; Tummeleht
et al., 2024).

Nous avons examiné les relations trophiques entre le sanglier et le loup dans une zone
méditerranéenne récemment recolonisée par ce dernier. En particulier, nous avons analysé
le régime alimentaire du sanglier avant et apres la recolonisation spontanée du site par les
loups, afin d’évaluer si le retour de ces derniers a pu accroitre 'utilisation de carcasses de
grands mammiferes par les sangliers (Focardi et al., 2017). Avant le retour du loup, les
mammiferes ne représentaient qu'une part négligeable du régime alimentaire du sanglier,
aucun reste d'ongulé n'ayant été détecté dans les 2 487 échantillons de feces collectés entre
juin 1991 et mai 1994 (Massei et al., 1996). Nous avons collecté de nouvelles données apres
la recolonisation de la zone par les loups afin de vérifier si la disponibilité accrue de carcasses
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de grands mammiferes qui en a résulté a influencé le régime alimentaire des sangliers, comme
cela a déja été constaté pour le renard roux ulpes vulpes dans la méme zone (cf. Ferretti et
al., 2021). La fréquence des visites des sangliers sur les carcasses peut également étre
influencée par le risque de prédation pergu de la part des loups. Stihlberg et Apollonio (2023)
ont constaté que, bien que les sangliers visitent souvent les carcasses, 'activité de charognage
était rare et se concentrait sur des sites offrant une bonne visibilité. En conséquence, nous
avons également cherché a évaluer la contribution actuelle des sangliers au régime alimentaire
des loups. Nous avons émis 1'hypothese que (1) le sanglier était la proie principale des loups,
comme cela a été fréquemment rapporté dans différents contextes écologiques (Mattioli et
al,, 2011 ; Barja et al., 2023 ; pour notre zone d'étude, Lazzeri, Pacini, et al., 2024). Enfin, en
supposant que le régime alimentaire du sanglier restait dominé par les végétaux (Massei et al.,
1996), nous avons prédit que (2) le retour des loups s'accompagnerait d'une exploitation des
carcasses par les sangliers (Brogi et al., 2025 ; Focardi et al., 2017).

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

Le Parc régional de la Maremme (Italie centrale, MRP ; 42°39'N, 11°05'E) s'étend sur environ
89 km? et est situé le long de la cote Tyrrhénienne (Fig. 1). Le climat est méditerranéen, avec
des températures moyennes quotidiennes minimales et maximales allant de 3,9°C (février) a
32,5°C (aout), et des précipitations totales de 574,6 mm en 2023 (https://sit.toscana.it). La
végétation est dominée par le maquis sclérophylle méditerranéen (40% de la superficie ;
Calosi et al., 2025), avec une présence dominante du chéne vert Quercus ilex, suivi du chéne
pubescent O. pubescens. Parmi les arbustes, on trouve le genévrier [uniperus phoenicea et J.
oxcycedrus, le romarin Salvia rosmarinus, le ciste Cistus salvifolins et la bruyere Erica arborea. La
pinede anthropique qui borde la cote est caractérisée par le pin pignon (Pinus pinea) et le pin
maritime (P. pinaster). La partie nord du parc, qui était marécageuse au siecle dernier, se
compose actuellement de champs agricoles et de zones humides cotieres, obtenues a la suite
d’un vaste travail d’assainissement mené entre 1922 et 1943 (De Silva et al., 2013 ; Fig. 1).
Une grande partie du parc comprend des oliveraies (Olea enrgpaea) abandonnées ou cultivées.
Les cultures, principalement le blé (Triticum spp.), le mais (Zea mays), Vavoine (Avena sativa),
Vorge (Hordenm vulgare) et le tournesol (Helianthus annuus), occupent 30% de la zone d’étude
(Ferretti et al., 2011, 2019 ; Melini et al., 2019 ; Sforzi et al., 2013). Des bovins, des chevaux
et deux troupeaux de moutons en liberté étaient présents dans la zone (Ferretti et al., 2019).
Parmi les ongulés sauvages, on trouve le sanglier (12 individus/km? estimés a partir du
comptage des excréments en été ; Ferretti et al., 2024), le daim (5,9 individus/km?) et le
chevreuil (3,0 individus/km?). Parmi les autres mammiferes de taille moyenne, on trouve le
renard roux, le blaireau européen (Meles meles), le chat sauvage (Felis silvestris), la martre des
pierres (Martes foina), la martre des pins (Martes martes), le porc-épic a créte (Hystrix cristata), le
ragondin (Myocastor coypus) et le lievre européen (Lepus enropaens). Parmi les mammiferes de
plus petite taille, on trouve le hérisson Erinacens enrgpaens, I'écureuil roux Sciurus vulgaris et

plusieurs especes de petits rongeurs et d'insectivores.

Le loup s'est réinstallé de maniére permanente dans le MRP en 2015, et le nombre de meutes
est passé a trois depuis 2019-2020 (Ferretti et al., 2023), avec des effectifs minimaux variant
de 18 (au printemps) a 22 (en automne) en 2023, selon une estimation réalisée a l'aide de
pieges photographiques (Ferretti et al., données non publiées). L'administration du parc met
en ceuvre un controle des populations de sangliers (par l'abattage et le piégeage) et de daims
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(par l'abattage) avec 'enlevement des catcasses, afin de limiter leur impact sur les habitats et
les especes d'intérét pour la conservation et de réduire les dégats causés aux cultures (Ferretti
et al., 2010).

Figure 1 : Images satellites du Parc régional de la Maremme obtenues & I'aide du logiciel libre et open source QGIS
3.22.0 « Biatowieza » (https://www.qgis.org). Emplacement du parc en Europe (& gauche) et agrandissement de la
zone d'étude (& droite)

Collecte et analyse d'échantillons de matiéres fécales

Des groupes de crottes de sangliers ont été collectés chaque mois pendant 4 ans, soit 3 ans
en l'absence de loups (premiere année : juin 1991-mai 1992 ; deuxieme année : juin 1992-mai
1993 ; troisieme année : juin 1993-mai 1994) et une quatrieme année apres la réintroduction
des loups (janvier-décembre 2023). Les bouses ont été collectées dans la partie centre-nord
du parc, dans des secteurs représentatifs des différents habitats (a savoir, forét de pins,
maquis/forét de chénes, oliveraies, prairies et dunes de sable). Au cours de la quatrieme
année, la collecte mensuelle de bouses de loup a été effectuée le long des itinéraires parcourus
chaque mois a travers la zone du parc (voir Ferretti et al., 2019, 2021 ; Lazzeri, Belardi, et al.,
2024 ; Lazzeri, Pacini, et al., 2024), et des excréments de sanglier ont également été collectés
le long de ces itinéraires. Chaque groupe d’excréments collecté dans un sac en plastique a été
étiqueté avec un code d’identification unique composé de la date de collecte, des initiales de
Popérateur, du nom du site et des coordonnées géographiques correspondantes.

Les échantillons de matieres fécales ont été attribués aux différentes especes selon des
approches multicriteres (c'est-a-dire en tenant compte de leur taille, de leur forme, de leur
contenu et de leur odeur, tant pour le loup que pour le sanglier ; Lovari et al., 2009, 2013,
2015 ; Valdmann & Saarma, 2020). Les échantillons ont d'abord été conservés dans un
congélateur (—20°C) jusqu'a leur traitement. Les excréments de loup ont ensuite été placés
dans un four et laissés a sécher pendant 4 h a 80°C, afin de tuer les parasites potentiellement
dangereux pour la santé humaine. Chaque échantillon a ensuite été lavé et les restes non
digérés (par exemple, poils, os, dents, plumes, exosquelettes d'arthropodes, graines,
fragments de plantes) ont été séparés, identifiés et quantifiés en volume selon la méthode
¢tablie par Kruuk et Parish (1981). L'identification des poils de mammiferes a été réalisée a
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l'aide d'un microscope optique (100-400X), en comparant les caractéristiques de la moelle et
de la cuticule avec des manuels de référence, des atlas photographiques et une collection de
référence de poils d'especes proies potentielles vivant dans la zone d'étude (De Marinis &
Asprea, 2006a, 2006b ; Teerink, 1991).

Afin de déterminer si les sangliers avaient consommé des cerfs adultes ou des faons, nous
avons également distingué les poils des adultes de ceux des faons (c'est-a-dire agés de moins
de 4 mois) pour les espéces de cerfs, comme indiqué par De Marinis et Asprea (20004,
2006b). L'opérateur a été autorisé a effectuer l'analyse microscopique des poils apres avoir
réussi un test de précision, avec au moins 95% des 75 échantillons d'origine connue identifiés
correctement (Ferretti et al., 2019, 2021). Les analyses en laboratoire ont suivi la méme
procédure pour les échantillons prélevés avant et apres la recolonisation du loup afin d'éviter
tout biais éventuel dans les résultats. Les données ont été saisies dans une base de données
Microsoft Excel pour chaque espece.

L'utilisation de plusieurs indicateurs pour quantifier le régime alimentaire des mammiferes
est généralement recommandée (Ciucci et al., 19906). Les régimes alimentaires du sanglier et
du loup ont été quantifiés a l'aide de différents indicateurs pour chaque i-ieme catégorie
alimentaire (Cavallini & Lovari, 1991 ; Ferretti et al., 2019, 2021). Pour chaque espece et
chaque catégorie alimentaire, la fréquence absolue d'occurrence (AOcc;) a été calculée
comme suit : AOcc; = (7;/N) X 100, ou # était le nombre d'échantillons contenant cette
catégorie, et N était le nombre total d'excréments analysés (IN = taille de 1'échantillon). La
fréquence relative d'occurrence (ROcc) a ensuite été calculée selon la formule ROcc, =
(n,/ o) X 100, ol not est la somme de toutes les occurrences de toutes les i-iémes catégories
(Ferretti et al., 2019, 2021 ; Massei et al.,, 1996). Les volumes de chaque i-ieme catégorie
alimentaire ont ét¢ estimés visuellement dans chaque échantillon, a l'aide de classes
volumétriques (c'est-a-dire absent ; 1-5%, 6-25%, 26-50%, 51-75%, 76-95%, >95%) et en
prenant en compte la valeur médiane de chaque classe (c'est-a-dire 0%, 2,5%, 15,5%, 38%,
63%, 85,5%, 98% ; Kruuk & Parish, 1981), puis normalisées sur une échelle de 0 a 100%
pour chaque échantillon de féces/excréments (VP). Ensuite, le volume total estimé pour
chaque i-ieme catégorie alimentaire a été calculé comme suit : V; = (VP;, X AOcc; /100)
(Kruuk & Parish, 1981 ; Lovati et al., 2015 ; Lucherini & Crema, 1995). L'incertitude a été
estimée pour chaque indicateur alimentaire en calculant des intervalles de confiance
bootstrap a 0,95, par rééchantillonnage 1 000 fois (Davis et al., 2012).

Les catégories alimentaires suivantes ont été utilisées pour le loup : sanglier, daim, chevreuil,
cervidés non identifiés, bétail, ragondin, autres mésomammiféres, petits mammifeéres,
mammiferes non identifiés, oiseaux, invertébrés, fruits ; pour le sanglier : Graminacées, autres
légumes, Juniperus spp., olives, lentisque (Pistacia lentiscus), acorns, autres fruits, insectes, autres
invertébrés, grands mammiféres, mésomammiferes, petits mammiféres, mammiféres non
identifiés, autres vertébrés (Massei et al., 1996). I.a catégorie des grands mammiferes dans le
régime alimentaire du sanglier comprenait des ongulés sauvages et du bétail, tandis que la
catégorie des mammiféres de taille moyenne comprenait le blaireau, le ragondin, le renard
roux, le chat, le porc-épic, le lievre, la martre des pierres et la martre des pins. La catégorie
des petits mammiferes comprenait les petits rongeurs, I'écureuil roux et le hérisson, tandis
que les autres vertébrés comprenaient les oiseaux, les reptiles et les amphibiens. Les autres
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végétaux comprenaient des parties de racines, des bulbes et des fragments de feuilles autres
que ceux de la famille des Graminées.

Le chevauchement alimentaire des sangliers entre 'année 2023 (c'est-a-dire avec « présence
de loups ») et chacune des trois années des années 1990 (c'est-a-dire « absence de loups ») a
été  calculé a  laide de lindice de  Pianka  (Pianka,  1973)

O = (XROcc; x FROcei)WZROCe;™ x TROcey) ou j et £ désignent respectivement les

deux années comparées. L'indice de Pianka est exprimé par des valeurs allant de zéro (aucun
chevauchement alimentaire) a un (chevauchement complet). Par souci de cohérence avec les
analyses précédentes (c'est-a-dire 1991-1994) du régime alimentaire des sangliers dans notre
zone d'étude, le chevauchement des niches trophiques a été calculé a l'aide des macro-
catégories du régime alimentaire des sangliers telles que définies par Massei et al. (1996) (c'est-
a-dire Graminées, Autres végétaux, Olives, Pignons, Genévrier commun, Glands et
Animaux).

RESULTATS

Au total, 366 excréments de loup et 1 261 groupes de crottes de sanglier ont été collectés en
2023, tandis que 2 487 échantillons de crottes de sanglier ont été prélevés entre juin 1991 et
mai 1994. Le nombre mensuel d'échantillons analysés est présenté dans le Tableau S1 des
informations complémentaires.

Contribution du sanglier au régime alimentaire du loup

D'apres nos échantillons, le régime alimentaire du loup était dominé par les ongulés sauvages.
Le sanglier était la proie principale (AOcc : 71,2% ; ROcc : 56,9% ; 17 60,6%), suivi du daim
(AOcc: 18,4% ; ROcc : 14,7% 5 17: 14,6% ; Fig. 2). La fréquence et le volume des chevreuils
et du bétail dans le régime alimentaire des loups n’ont pas dépassé 10%. Les ragondins et
autres mésomammiferes étaient présents a des fréquences et des volumes = 5,4% (Fig. 2).
Les fruits (AOcc : 3,2% ; ROcc : 29% ; 17 : 0,7%) étaient présents en pourcentages
relativement faibles dans le régime alimentaire des loups, tandis que les petits mammiferes,
les amphibiens, les reptiles et les invertébrés n’ont pas été observés (Fig. 2).

Régime alimentaire du sanglier en 2023

Au total, 1 261 échantillons de maticres fécales de sanglier ont été collectés et analysés entre
janvier et décembre 2023 (Tableau S1). Le régime alimentaire annuel du sanglier était dominé
par les graminées (c'est-a-dire les graines et les parties de plantes de la famille des
Graminaceae ; AOcc : 56,4% ; ROcc : 28,8% ; 172 35,2% ; Fig. 3), suivies par d’autres plantes
ou parties de plantes, y compris des racines et des bulbes ainsi que d’autres taxons végétaux
(AOcc : 40,4% ; ROcc : 20,6% ; 172 26,7%). Ces deux catégories de maticre végétale ont été
retrouvées dans 1 222 échantillons sur les 1 261 analysés (Fig. 3). Les olives étaient présentes
dans 31,7% des échantillons (ROcc : 16,2% ; 17 : 16,7% ; Fig. 3), et les « autres fruits »
constituaient la quatriéme catégorie consommée par le sanglier (AOcc : 20,1% ; ROcc :
10,3%; 17: 8 % ; Fig. 3). Les autres catégories alimentaires (a savoir le genévrier, le lentisque,
les acomes, les insectes et les autres invertébrés) n’ont pas dépassé 10,5% de la fréquence
absolue et 4,5% du volume estimé (Fig. 3). La catégorie « autres invertébrés » était
principalement caractérisée par des larves de cigales, des escargots, des coléopteres et des
crustacés. En particulier, I'écrevisse rouge des marais (Procambarus clarkii) a été trouvée dans
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21 crottes de sanglier. Parmi les mammiferes, les grands ongulés étaient les plus consommés
(AOcc : 1% ; ROcc : 0,5% ; 17: 0,1%), tandis que les méso-mammiferes n’ont jamais été
observés dans les échantillons (Fig. 3). Aucun poil de jeunes ongulés sauvages (c’est-a-dire
de faons) n’a été détecté dans les échantillons analysés.
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Figure 2 : Fréquences absolues d'occurrence, fréquences relatives d'occurrence et volumes estimés des éléments
alimentaires composant le régime alimentaire des loups dans le Parc régional de la Maremme, de janvier & décembre
2023 ; N = 369 échantillons. Les barres d'erreur indiquent les intervalles de confiance & 0,95 estimés par la méthode
du bootstrapping (1 000 rééchantillonnages)
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Figure 3 : Fréquences absolues d'occurrence, fréquences relatives d'occurrence et volumes estimés des éléments
alimentaires composant le régime alimentaire des sangliers dans le Parc régional de la Maremme, de janvier &
décembre 2023 ; N =1 261 échantillons. Les barres d'erreur indiquent les intervalles de confiance & 0,95 estimés par
la méthode du bootstrapping (1 000 rééchantillonnages)

Consommation d'ongulés sauvages par les sangliers avant et apres la recolonisation
par le loup

Dans le régime alimentaire du sanglier, la catégorie générale « Animaux » (composée de
vertébrés et d’invertébrés) a atteint ses fréquences absolues les plus élevées au cours de la
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quatrieme et de la premicre année (AOcc : 18,9% et 16%, respectivement), alors qu’elle n’a
pas dépassé 5 % de la fréquence absolue d’occurrence les autres années (Fig. 4).
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Figure 4. Régime alimentaire du sanglier : fréquences absolues (a) et relatives (b) de présence des différentes catégories
alimentaires dans le Parc régional de la Maremme (juin 1991-mai 1992, N = 637 échantillons ; juin 1992-mai 1993,
N = 870 ; juin 1993-mai 1994, N = 980 ; janvier 2023-décembre 2023, N = 1261). Juin 1991-mai 1994 : avant la
recolonisation par le loup ; janvier-décembre 2023 : aprés la recolonisation par le loup

Aucun ongulé n’a été signalé dans le régime alimentaire des sangliers entre 1991 et 1994, mais
ils ont été présents dans 13 échantillons en 2023. Des mammiferes (un porc-épic a créte dans
un échantillon et de petits rongeurs dans trois échantillons) ont été trouvés dans quatre
bouses avant la recolonisation par le loup et dans 14 bouses (petit rongeur dans un
échantillon, chevreuil dans un, daim dans 10 échantillons, et 2 échantillons contenant des
poils non identifiés d'especes de cervidés) en 2023, c'est-a-dire apres la recolonisation par le
loup.

En général, tant la fréquence absolue que la fréquence relative de présence des autres
catégories alimentaires dans le régime des sangliers ont montré une forte variation
interannuelle tout au long des années d'étude (Fig. 4). Les maticres végétales, avec une
prédominance des graminées, ont dominé le régime des sangliers (AOcc/an : 57-72% ;
ROcc/an : 27-50% ; Fig. 4). Les « autres » plantes (c'est-a-dire les racines ou les bulbes), les
olives, les glands et les fruits constituaient d'autres catégories importantes, bien qu'ils aient
été consommés de maniere irréguliere au fil des années (AOcc : 4-56% ; ROcc : 2-26% ; Fig.
4). Les pignons de pin et le genévrier étaient relativement moins consommés, bien qu'ils aient
présenté des fréquences d'occurrence > 12% certaines années (Fig. 4).
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Le chevauchement alimentaire mensuel (O, ; indice de Pianka) des sangliers entre les
périodes antérieures et postérieures a la recolonisation par le loup variait entre 0,37 (avril
1992 ps. avril 2023) et 0,93 (mai 1994 »s. mai 2023) (Tableau S2). La moyenne annuelle du
chevauchement alimentaire mensuel en 2023 était de 0,62 (avec la premicre année), 0,77 (avec
la deuxieme année) et 0,70 (avec la troisieme année) (Tableau S2).

DISCUSSION

La prédation est la relation la plus évidente entre le loup et les ongulés sauvages (par exemple,
Mori et al.,, 2017 ; Newsome et al., 2016), et nos résultats ont confirmé que le sanglier est la
principale proie des loups (Belardi et al., 2024 ; Lazzeri et al., 20244 ; Lazzeri, Pacini et al.,
2024). L'activité de charognage des sangliers sur les carcasses des proies des loups a été
rapportée ailleurs (Brogi et al., 2025), mais elle était tres faible dans notre zone d'étude (voir
également Stahlberg & Apollonio, 2023, pour une autre zone d'étude en Italie centrale), ou
le retour des loups a été suivi d'une augmentation tres limitée de I'utilisation des carcasses par
les suidés.

Des études antérieures ont souligné I'importance du sanglier dans le régime alimentaire du
loup (Lazzeri, Belardi, et al., 2024 ; Lazzeri, Pacini, et al., 2024) et le fait que le régime
alimentaire du sanglier était dominé par les plantes la ou les loups étaient absents (Massei et
al., 1996). Avant la recolonisation par les loups, les ongulés sauvages n’apparaissaient pas
dans le régime alimentaire des sangliers étudiés pendant 3 ans, mais ont été observés dans
1% des échantillons de maticres fécales de sangliers prélevés apres le retour des loups dans
la région. On sait que les sangliers chassent activement les trés jeunes ongulés sauvages
(Genov, 1981 ; Herrero et al., 2005 ; Pavlov et al., 1981) et se nourrissent de leurs carcasses.
Aucun poil d’ongulés sauvages nouveau-nés n’a été détecté dans les crottes analysées, ce qui
corrobore I'idée que la présence de cerfs dans le régime alimentaire des sangliers était liée a
la consommation de charognes.

La présence de grands carnivores peut moduler le processus de nécrophagie dans les
¢cosystemes (Wenting et al., 2024), car les prédateurs ne consomment pas toujours leurs
proies de grande taille en une seule fois, générant ainsi de nouvelles sources de nourriture
pour les omnivores opportunistes. Bien que nos résultats suggerent que les sangliers ont tiré
profit de la nécrophagie des carcasses de cerfs tués par les loups, le potentiel de facilitation
trophique était remarquablement faible.

Au cours de toutes nos périodes d'étude, le régime alimentaire des sangliers comprenait
principalement des graminées, des parties de racines ou de bulbes, des fruits, des olives, des
glands et des cultures, ce qui concorde avec d'autres études (par exemple, Focardi etal., 2017 ;
Genov, 1981 ; Massei et al, 1996 ; Pavlov et al, 1981 ; Schley & Roper, 2003). Des
invertébrés, tels que des escargots, des larves de Cicadidae et des coléopteres, ont été
observés dans 20% des échantillons, mais en quantités relativement faibles. Le stade larvaire
des cigales est riche en protéines et constitue une ressource alimentaire importante pour les
mammiferes omnivores (par exemple, les renards roux et les blaireaux ; Patterson et al., 1997 ;
Massei et al.,, 1996). Nous avons également confirmé la capacité du sanglier a se nourrir
activement de crustacés (Giménez-Anaya et al., 2008) : I'écrevisse rouge des marais, espece
exotique, a été trouvée dans diverses bouses collectées entre I'été et 'automne 2023. Au cours
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de cette période, le niveau d'eau dans les cours d'eau douce est généralement bas, ce qui
augmente probablement l'accessibilité de ces crustacés pour les sangliers.

L'adaptabilité trophique du sanglier aux environnements dominés par 'homme conduit
souvent a des interactions négatives avec les activités humaines, principalement en raison des
dégats causés aux cultures (Cecchini et al., 2024) : le régime alimentaire de ce suidé comprend
souvent des cultures et des déchets (Hafeez et al., 2011 ; Li et al., 2013 ; Mayer et al., 2021 ;
Schley et al., 2008). Dans notre zone d'étude, les cultures ont constitué une petite partie du
régime alimentaire des sangliers tout au long de I'étude, probablement en raison d'une
combinaison entre la disponibilité relativement importante de ressources naturelles et les
mesures de gestion adoptées par 'autorité du parc et les propriétaires fonciers pour réduire
les dégats causés par les sangliers aux cultures (c'est-a-dire des mesures préventives par des
clotures ; l'abattage sélectif et le piégeage).

Nos résultats issus de l'analyse du chevauchement alimentaire ont montré une cohérence
interannuelle relativement modérée du régime alimentaire des sangliers. En effet, la plupart
des différences dans le régime alimentaire annuel des sangliers semblaient suivre la
production de glands, qui constitue une source alimentaire majeure et privilégiée (Massei et
al,, 1996). La consommation de glands a été élevée en 1991-1992 (fréquence absolue de 56%
dans le régime alimentaire), et plus faible les autres années (fréquences absolues de 17 et 4%,
Massei et al., 1996). La production de glands a été particulierement abondante en 1991-1992,
tandis qu'elle a diminué au cours des deuxieme et troisieme année de l'analyse, lorsque la
famine s'est produite (Massei et al., 1996). La diminution de la consommation de glands a été
compensée par une augmentation de la consommation de la « catégorie Autres », composée
de bourgeons et d'autres parties souterraines des plantes.

En tant qu'espece omniprésente et omnivore, le sanglier peut adapter son régime alimentaire
aux variations spatio-temporelles de la disponibilité des ressources (par exemple, Barrios-
Garcia & Ballari, 2012 ; Herrero et al.,, 2006 ; Massei & Genov, 2004), ce qui inclut la
consommation de carcasses de proies de grands carnivores (Focardi et al., 2017). Ainsi, les
charognards vertébrés jouent un role écologique important en contribuant a accélérer le cycle
des nutriments (Beasley et al., 2015 ; Focardi et al., 2017). Méme si ce n'est qu'en petite
proportion, nos résultats ont confirmé que les sangliers tiraient parti de la présence des loups,
en exploitant des ressources alimentaires a haute valeur énergétique telles que les carcasses
de cerfs (Wilmers et al., 2003). Cependant, la consommation d’ongulés sauvages par les
sangliers était tres faible en 2023, ce qui suggere une faible contribution de la nécrophagie a
leur régime alimentaire, les poils de cerfs (principalement des daims) n’ayant été retrouvés
que dans 13 échantillons sur plus de 1 200 analysés. Les indices de prélévement suggerent
que les densités d'ongulés n'ont peut-étre pas augmenté entre les années 1990 et ces dernicres
années (Ferretti et al., 2021 ; Massei et al., 1996), ce qui corrobore I'hypothéese selon laquelle
le charognage était une conséquence directe de la localisation par les sangliers de cerfs tués
pat les loups. L'odorat du sanglier est particuliecrement développé et efficace pour trouver de
la nourriture et détecter les prédateurs (Fulgione et al., 2017), qui étaient abondants dans
notre zone d'étude (trois meutes de loups sur 90 km? pendant notre étude). La forte
probabilité de rencontres avec des prédateurs a peut-étre conduit les sangliers a éviter de
s'approcher des carcasses, malgré leur potentiel énergétique élevé. Ceci est particulierement
pertinent car les loups marquent les carcasses de leur odeur, ce qui pourrait renforcer
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I'évitement des carcasses par les charognards opportunistes, en particulier si ces derniers
constituent la proie principale des loups (Boié et al., 2024). Si tel est le cas, les sangliers
pourraient limiter le temps passé pres des carcasses et se contenter d’en prélever des
morceaux relativement petits, ce qui expliquerait également la faible quantité de poils et donc
le faible volume de grands ongulés retrouvés dans les pelotes de sanglier. En conséquence,
dans une autre zone d'étude du centre de I'ltalie, ou les sangliers constituent une proie
importante pour les loups, ces suidés n'ont été observés en train de se nourrir de charognes
que lors de 1,4% de leurs visites sur les carcasses (Stahlberg & Apollonio, 2023).

Il se peut également que les meutes de loups monopolisent 'acces aux carcasses et les
consomment entierement, ne laissant qu'une quantité négligeable de restes aux charognards.
Les daims et les chevreuils étaient présents dans le régime alimentaire des loups environ 3 a
5 fois moins souvent que les sangliers, respectivement. Ainsi, la présence de carcasses de
sangliers devrait étre plus élevée que celle des cervidés, et une récupération généralisée par
les sangliers serait principalement associée au cannibalisme. Cependant, aucun échantillon
contenant des poils de sanglier n’a été détecté, ce qui suggere 'absence de preuve dune
consommation cannibale de congénéres au cours de notre étude. De méme, aucun poil de
sanglier n’a été détecté dans le régime alimentaire de ce suidé entre 1991 et 1994 (Massei et
al., 1996), malgré la mortalité tres élevée de cette espece enregistrée en 1993, année ou 217
carcasses de sangliers ont été trouvées dans la méme zone d’étude (Masseti et al., 1997). Ces
résultats suggerent que le retour du loup n'a pas affecté l'utilisation des catrcasses de
congéneres par le sanglier. L'analyse visuelle des restes non digérés dans les échantillons de
matieres fécales présente des limites, bien que cette procédure soit largement utilisée.

Les sangliers pourraient ingérer des muscles ou des organes de cerfs qui ne peuvent étre
détectés dans les excréments, ce qui pourrait entralner une sous-estimation de la part des
cerfs dans leur régime alimentaire. Nous avons comparé les résultats obtenus au cours des
deux périodes d'étude en utilisant la méme procédure de laboratoire (Massei et al., 1997), ce
qui exclut tout biais potentiel dans nos conclusions. Néanmoins, des travaux futurs utilisant
des techniques moléculaires (par exemple, le codage a barres ADN) aideraient a identifier la
présence de mammiferes dans les excréments de sangliers méme lorsque des poils et d’autres
restes non digérés (c’est-a-dire des os, des dents ou des sabots) n’ont pas été ingérés ou
lorsqu’ils ne sont pas détectables par des évaluations visuelles.

Le loup et le sanglier peuvent influencer l'écologie d'organismes a différents niveaux
trophiques (Barrios-Garcia & Ballari, 2012 ; Hebblewhite et al., 2005). Ainsi, l'issue des
interactions entre ces deux espéces est susceptible d'avoir des conséquences plus larges au
sein des communautés animales. Par exemple, des études menées dans notre zone d'étude
apres la recolonisation par les loups ont mis en évidence une faible occurrence de stratégies
anti-prédateurs basées sur 1'évitement spatio-temporel (Lazzeri et al., 20245 ; Rossa et al.,
2021), bien que le sanglier soit la principale proie des loups (Belardi et al., 2024 ; Lazzeri et
al,, 2024a). Nos résultats indiquent également un faible potentiel d'interférence des sangliers
avec les loups autour des carcasses, car seule une activité de charognage limitée a été
observée. Par conséquent, le potentiel des sangliers a contribuer a la consommation et a
I'épuisement des carcasses pourrait étre faible dans notre systeme d'étude. Cependant, cette
relation dépend probablement de nombreux facteurs, tels que les rapports entre le nombre
de sangliers, de loups et d'autres ongulés dans la zone, la disponibilité des carcasses d'ongulés
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dans le temps et l'espace (qui est elle-méme liée aux densités de ces especes) et la disponibilité
de ressources hautement énergétiques pour les sangliers tout au long de 'année. Par exemple,
les sangliers ont été signalés comme les principaux charognards des carcasses de daims tués
par des loups dans une autre aire protégée méditerranéenne située a environ 120 km au nord
de notre site d'étude (Brogi et al., 2025) et abritant des densités remarquablement élevées de
daims (>130 individus/km?, soit une densité environ 20 fois supérieure a celle de notre zone
d'étude : Franceschi et al., 2023).

Ces résultats suggerent que les interactions entre loups et sangliers fondées sur la prédation
peuvent étre complexes et influencées par la disponibilité de différents types de ressources
pour les deux especes (Focardi et al., 2017). Des implications peuvent également se présenter
en matiere de transmission de maladies, ainsi que pour les interactions entre les especes
nécrophages autour des carcasses (par exemple, Brogi et al., 2025). Nos résultats décrivent
un schéma différent de celui rapporté par Brogi et al. (2025), mais apparemment cohérent
avec les conclusions obtenues dans une autre zone d'étude située dans les Apennins centraux,
ou le charognage n'était qu'un phénomeéne rare bien que le sanglier soit le principal visiteur
des carcasses (Stihlberg et Apollonio 2023). Dans I'ensemble, la dynamique des interactions
entre loups et sangliers pourrait dépendre du contexte écologique local, tel que la disponibilité
et 'abondance de proies alternatives pour les loups et les habitudes alimentaires locales de ce
canidé. Par conséquent, des travaux supplémentaires visant a étudier les relations
trophiques et spatio-temporelles entre ces deux grands mammiféres d'importance
écologique, ainsi que les variations de leur abondance et de la disponibilité de ressources
alimentaires alternatives, seraient nécessaires.
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