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Résumé 
Lorsque les prédations directes sont rares et que le chevauchement des niches écologiques 
est faible, les carnivores sympatriques peuvent sembler coexister sans conflit. Les interactions 
par interférence, le harcèlement et les blessures infligées par des carnivores de plus grande 
taille peuvent néanmoins constituer un risque pour les mésoprédateurs de plus petite taille. 
La théorie de la recherche de nourriture suggère que les animaux devraient adapter leur 
comportement en conséquence afin d’optimiser l’efficacité de leur recherche de nourriture 
et leur condition physique globale, en trouvant un compromis entre le taux de capture et les 
coûts liés à la condition physique. Le comportement de recherche de nourriture des renards 
roux (Vulpes vulpes) a été étudié à l’aide de caméras automatisées et d’une expérience de 
densité d’abandon (GUD) à mesures répétées, dans laquelle les signaux olfactifs de risque 
ont été manipulés. Dans le parc national des lacs de Plitvice, en Croatie, les renards roux ont 
augmenté leurs GUDs de 34% et leurs taux d’abandon de la chasse de 29% en réponse à 
l’urine de loup. Outre le fait de laisser davantage de nourriture sur place, les renards ont 
également réagi à l’urine de loup en passant moins de temps chaque jour à visiter les zones 
de nourriture et en modifiant leur comportement afin de compenser le risque accru lié à la 
recherche de nourriture dans ces zones. Ainsi, les renards roux ont utilisé leur odorat pour 
évaluer le risque et ont subi des coûts liés à la recherche de nourriture en raison de la présence 
d’un signal provenant des loups gris (Canis lupus). Cette étude identifie des mécanismes 
comportementaux susceptibles de permettre la coexistence de prédateurs concurrents et met 
en évidence le potentiel de nouvelles voies de services écosystémiques découlant du 
comportement des grands carnivores. Compte tenu de la vulnérabilité des grands carnivores 
face aux perturbations anthropiques, à la croissance démographique et à l’intensification de 
la consommation des ressources, il devient de plus en plus important de comprendre les 
processus écologiques afin de gérer les terres de manière appropriée. 
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roux 
 

Croatie 
Renard 

2018 



Haswell et al. 2018                                                                                                Traduction DeepL & RP – 19/09/2026 2 

INTRODUCTION 
Les interactions directes entre les prédateurs et d’autres espèces peuvent entraîner des 
conséquences indirectes plus bas dans la chaîne alimentaire par le biais de cascades 
trophiques (Ripple et al. 2016). La prédation directe ainsi que les mécanismes liés au 
comportement ou aux traits peuvent être des facteurs déterminants de ces processus 
(Beckerman et al. 1997 ; Schmitz et al. 2004 ; Trussell et al. 2006). Les preuves de l’existence 
de cascades trophiques induites par les grands carnivores se multiplient (Ripple et al. 2014) ; 
cependant, l’ampleur de leur influence et la validité des études font l’objet de vifs débats 
(Allen et al. 2017 ; Kauffman et al. 2010 ; Newsome et al. 2015). Comprendre l’importance 
des interactions trophiques est une question écologique fondamentale (Sutherland et al. 
2013). La compréhension des mécanismes, des conséquences et des réponses 
comportementales à la pression de prédation constitue une première étape cruciale pour 
appréhender l’importance des interactions trophiques. 
 
Le phénomène de « libération des mésoprédateurs » décrit l’augmentation des populations 
de mésoprédateurs à la suite d’un déclin des grands prédateurs apicaux (Crooks et Soulé 
1999 ; Soulé et al. 1988). La prédation intraguilde, la mise à mort par compétition et la 
compétition par interférence sont courantes lorsque les niches se chevauchent (Lourenco et 
al. 2014 ; Palomares et Caro 1999 ; Ritchie et Johnson 2009). Les interactions par 
interférence provoquées par les grands carnivores constituent un risque pour les 
mésoprédateurs de plus petite taille et peuvent, à terme, affecter la démographie des 
populations (Linnell et Strand 2000). Les prédateurs apicaux ne limitent pas toujours 
l’occupation spatiale et l’abondance des mésoprédateurs (Lesmeister et al. 2015 ; Lyly et al. 
2015). Cependant, des tendances à l’échelle continentale concernant la libération des 
mésoprédateurs ont été identifiées (Letnic et al. 2011 ; Newsome et Ripple 2014 ; Pasanen-
Mortensen et Elmhagen 2015). Les interactions suppressives entre carnivores, combinées 
aux effets ascendants de la productivité environnementale, peuvent en fin de compte 
déterminer l’abondance des espèces de prédateurs et de proies (Elmagen et al. 2010 ; 
Elmhagen et Rushton 2007). 
 
On a observé que les loups gris (Canis lupus) tuaient et poursuivaient des renards (Mech et 
Boitani 2005, p. 269). Certaines données suggèrent également que les loups pourraient 
contribuer au contrôle des populations de renards roux (Vulpes vulpes) (Elmhagen et Rushton 
2007). 
 
Dans une grande partie de l’Europe orientale et méridionale, les renards roux cohabitent avec 
les loups (Hoffmann et Sillero-Zubiri 2016 ; Mech et Boitani 2010). La présence négligeable 
de poils de renard dans le régime alimentaire des loups suggère que les renards ne sont pas 
régulièrement consommés par les loups en Europe (Krofel et Kos 2010 ; Stahlberg et al. 
2017 ; Strbenac et al. 2005). Ce faible taux de prédation pourrait s’expliquer par une capacité 
effective à éviter les grands prédateurs (Durant 2000). Cependant, des mises à mort 
interspécifiques peuvent bien sûr se produire sans que la proie ne soit consommée (Murdoch 
et al. 2010). Même en l’absence de mise à mort directe, il est plausible que les loups puissent 
tout de même exercer une pression comportementale sur les renards roux par le harcèlement, 
les blessures et la crainte de les rencontrer. La littérature suggère un chevauchement 
alimentaire minime entre ces deux carnivores (Bassi et al. 2012 ; Patalano et Lovari 1993). La 
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concurrence pour des éléments du paysage tels que les sites de tanières, les opportunités de 
charognage et le kleptoparasitisme pourrait toutefois encore donner lieu à des interactions 
négatives. À l’inverse, en Europe, les renards se nourrissent des proies tuées par les loups 
(Selva et al. 2005 ; Wikenros et al. 2014), ce qui suggère qu’ils peuvent manifester des 
réactions comportementales positives face à la présence de cette espèce, même lorsque le 
kleptoparasitisme pourrait s’avérer risqué. 
 
Les renards modifient leur comportement en fonction de la présence de grands carnivores, 
des caractéristiques de l’habitat et des objets dangereux (Berger-Tal et al. 2009 ; Hall et al. 
2013 ; Vanak et al. 2009). 
 
Cela suggère qu’ils sont capables d’évaluer les signaux de risque environnemental et d’y 
réagir. Les renards roux possèdent des systèmes sensoriels bien développés et sont connus 
pour la souplesse de leur comportement, leur régime alimentaire et leur capacité à prospérer 
dans des paysages anthropiques (Bateman et Fleming 2012 ; Lesmeister et al. 2015 ; Randa 
et al. 2009). L’olfaction joue un rôle important dans la détection des sources de nourriture 
récupérables (Ruzicka et Conover 2012) et la logique suggère qu’elle jouerait également un 
rôle important dans l’évaluation des risques. De nombreuses recherches confirment la 
reconnaissance et la réponse comportementale des espèces proies face aux odeurs de leurs 
prédateurs (Apfelbach et al. 2005). Cependant, nous n’avons connaissance que de deux 
études examinant l’influence des signaux olfactifs de risque de prédation sur la récolte 
alimentaire des renards roux dans le cadre du modèle de la « densité d’abandon » (GUD) 
(Leo et al. 2015 ; Mukherjee et al. 2009). Nous avons approfondi ces connaissances en 
étudiant le rôle de l’urine dans l’analyse des risques et en analysant les réponses 
comportementales afin d’expliquer les variations de la récolte alimentaire. 
 
Lorsqu’ils réagissent au risque de prédation, les animaux en quête de nourriture doivent 
trouver un compromis entre les avantages en termes de valeur sélective liés à l’évitement 
des prédateurs et les coûts liés à cet évitement dans un contexte donné (Brown et Kotler 
2007 ; Brown et al. 1999 ; Haswell et al. 2017). Plus un animal est capable d’évaluer le risque, 
plus il peut se nourrir efficacement, équilibrer ses coûts et bénéfices énergétiques, et plus sa 
valeur sélective globale est élevée. Les méthodologies développées par Brown (1988 ; 1992) 
et Mukherjee et al. (2009) ont été adaptées pour étudier les densités d’abandon (GUD) des 
renards et leur comportement de recherche de nourriture (considérations méthodologiques, 
ressource en ligne 1). Une GUD correspond à la quantité de nourriture laissée dans une 
parcelle alimentaire donnée après que le chercheur de nourriture a quitté cette parcelle 
(Brown 1988). À mesure qu’un butineur consacre du temps à l’exploitation d’une zone de 
nourriture (en supposant qu’elle soit épuisable), les ressources disponibles diminuent, tout 
comme le taux de récolte (Brown 1988). Les butineurs devraient quitter une zone donnée 
dès que le taux de récolte (H) est égal à la somme des coûts métaboliques (C), des coûts de 
prédation (P) et des coûts d’opportunité manquée (MOC), c’est-à-dire H = C + P + MOC 
(Brown 1988 ; Shrader et al. 2012). En maintenant les autres paramètres constants d’une 
zone de ressource à l’autre, il est possible d’étudier les différences spécifiques à une espèce 
ou à un habitat en matière de coût de prédation (Brown 1988). Une augmentation du risque 
de prédation devrait entraîner une augmentation du GUD, les animaux se nourrissant moins 
dans les zones à risque (Brown 1988). Les GUD peuvent aider à mesurer la réponse des 
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organismes aux signaux olfactifs et leur perception des coûts de prédation (P) associés à la 
recherche de nourriture, éclairant ainsi les processus écologiques. 
 
Il est essentiel de comprendre la contribution des différentes composantes de la biodiversité 
au fonctionnement des écosystèmes (Sutherland et al. 2013). Disposer d’informations 
scientifiques pertinentes devient particulièrement indispensable pour assurer une gestion 
adéquate de la faune sauvage dans l’intérêt public (Treves et al. 2017). L’existence d’un effet 
de « libération des mésoprédateurs » est désormais plus largement admise (Newsome et al. 
2017 ; Ritchie et Johnson 2009), mais il reste nécessaire de mieux comprendre les mécanismes 
et les processus pour appréhender pleinement les conséquences des interventions 
anthropiques. En outre, il convient d’éviter les hypothèses trans-contextuelles et il existe 
toujours un besoin important de comprendre les impacts des grands carnivores sur un 
système donné (Haswell et al. 2017 ; Kuiper et al. 2016). Le présent article a examiné le 
comportement de recherche de nourriture du renard roux en réponse à un signal olfactif de 
danger (l’urine de loup) afin d’évaluer l’importance de l’olfaction dans l’analyse des risques, 
d’identifier toute inhibition qui en résulterait et de déterminer les stratégies de recherche de 
nourriture mises en œuvre lorsque des prédateurs apicaux représentent un danger. 
 
METHODES 
Site d'étude 
Le parc national des lacs de Plitvice (PLNP) est situé dans les Alpes Dinariques, en Croatie, 
entre 44°44’34’’ et 44°57’48’’ de latitude nord et entre 15°27’32’’ et 15°42’23’’ de longitude 
est (Sikic 2007). Le parc (297 km²) est une mosaïque de montagnes et de vallées dont l'altitude 
varie entre 367 et 1 279 m au-dessus du niveau de la mer (Romanic et al. 2016). Le paysage 
karstique (calcaire et dolomite) du parc se caractérise par des réseaux de drainage souterrains, 
des dolines et des grottes, et ne contient qu'environ 1% d'eau de surface, avec une série de 
ruisseaux, de rivières, de lacs et de cascades (Sikié 2007). La topographie peut influencer les 
microclimats au sein du parc, mais en général, les étés sont plutôt doux et ensoleillés et les 
hivers longs avec d’abondantes chutes de neige ; les températures varient entre des minimales 
hivernales de −3°C et des maximales estivales de 36°C, et les précipitations annuelles 
s’élèvent à 1 550 mm (Sikié 2007). 
 
Romanic et al. (2016) estiment qu’environ 1 770 personnes occupent 19 localités situées à 
l’intérieur des limites du parc. S’agissant d’un parc national, les seules activités économiques 
autorisées à l’intérieur de ses limites sont le tourisme et les loisirs (First et al. 2005). 
 
Entre juillet et septembre 2015, des expériences d’alimentation ont été menées dans les forêts 
mixtes de hêtres (Fagus sylvatica) et de sapins blancs (Abies alba) du PLNP. Les chemins 
forestiers ont fait l’objet d’une prospection à la recherche de traces de carnivores avec l’aide 
d’un chien de détection au moins une semaine avant les expériences, ce qui a permis 
d’optimiser le rendement des données en sélectionnant des sites où la présence de renards 
était avérée. Pendant les prospections, le chien n’a pas quitté la route. La densité de 
population du renard roux en Croatie est estimée à 0,7 animal par km², avec une superficie 
de territoire de 1,43 km² par renard (Galov et al. 2014 ; Slavica et al. 2010). Les domaines de 
vie des membres d’un même groupe de renards peuvent souvent se chevaucher (30 à 100 %) 
(Poulle et al. 1994). Il n’a pas été possible d’identifier les individus par les marques de leur 
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pelage, mais la distance entre les sites (≥1,5 km) a garanti leur indépendance et était 
supérieure aux distances utilisées précédemment (par exemple, Leo et al. 2015 ; Mukherjee 
et al. 2009). Douze sites ont été sélectionnés. Début juillet, les renards se nourrissaient sur 
trois de ces sites situés au nord-ouest du parc ; une zone moins accessible, partiellement 
ouverte à la randonnée et à la circulation locale, mais accueillant bien moins de touristes que 
les lacs. Ces sites ont ensuite été revisités fin août afin d’obtenir une meilleure représentation 
temporelle de la cohérence des réponses. 
 
Méthodologie GUD 
Les stations d’alimentation ont été positionnées de manière similaire à celles utilisées par 
Altendorf et al. (2001), chaque site consistant en une grille 2 ×	3 comportant six zones 
d’alimentation espacées de 60 m. Les zones ont été placées en lisière de forêt, avec trois zones 
de chaque côté d’une route forestière non goudronnée afin de maximiser les chances de 
détection et de maintenir un risque routier constant. Chaque parcelle alimentaire contenait 
vingt morceaux de nourriture pour chien de 4 g (80 g par parcelle, Bakers Complete Meaty 
Meals Chicken), mélangés systématiquement à 8 L de substrat local tamisé à 5 mm et placés 
dans un seau de 14 L à moitié enfoui dans le sol. Afin d’améliorer la détection des parcelles 
alimentaires par les animaux en quête de nourriture, 5 ml de liquide issu de la lixiviation de 
viande crue étaient appliqués chaque jour à la surface du sol à l’intérieur du seau. Nous avons 
mesuré les GUD et réapprovisionné les morceaux de nourriture quotidiennement. Les sites 
ont été visités aux heures les plus chaudes de la journée (l’après-midi) afin de ne pas perturber 
les butineuses. 
 
Pour normaliser le taux de récolte (H), la structure des parcelles artificielles a été maintenue 
constante (substrat et nourriture). Le rapport substrat/nourriture a été choisi après des essais 
au cours desquels les parcelles contenant moins de terre ont été entièrement récoltées et 
celles contenant plus de terre l’ont été de manière minimale (PMH, données non publiées). 
Une diminution du taux de récolte au fil du temps a ainsi été garantie par l’utilisation d’une 
source de nourriture épuisable dans un volume approprié de matrice de sol non comestible 
(Bedoya-Perez et al. 2013 ; Brown 1988). Six parcelles alimentaires étaient mises à la 
disposition d’un même butineur afin de garantir des coûts d’opportunité manqués (MOC) 
constants. 
 
La cohérence des parcelles a permis de maintenir les coûts énergétiques (C) constants et la 
collecte des données s’est déroulée dans des conditions météorologiques estivales typiques. 
Les risques liés à l’habitat ont été maintenus relativement constants en utilisant uniquement 
des forêts mixtes de hêtres et de sapins. Bien que cela n’ait pas été explicitement mentionné 
dans des études antérieures (Leo et al. 2015 ; Mukherjee et al. 2009), l’influence de la 
contamination par l’odeur humaine a été minimisée pendant la collecte des données grâce au 
port de gants épais, d’un masque buccal et de vêtements à manches longues imprégnés du 
liquide de lixiviation de la viande plutôt que de l’odeur de détergent. Les coûts de prédation 
(P) ont été manipulés à l’aide de traitements olfactifs. 
 
Lors des études pilotes, les renards se sont nourris aux stations d’alimentation en l’espace 
d’une journée (données non publiées de PMH). Le premier jour du cycle expérimental de 11 
jours n’a fait l’objet d’aucun traitement afin de permettre la détection et l’acclimatation. Une 
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odeur témoin, composée de 25 g de sable imprégné de 3 ml d’extrait de menthe (extrait de 
menthe poivrée « Asda Extra Special »), a été répartie sur un morceau de mousse d’origine 
locale (15 × 15 cm) placé au sol à 15 cm au nord du seau le deuxième jour, puis laissée en 
place pendant les jours restants du traitement témoin. Le 7ème jour, le traitement témoin a été 
retiré de toutes les parcelles et 25 g de granulés parfumés à l’urine de loup (PredatorPee®, 
Wolf Urine Yard Cover Granules) ont été déposés sur de la mousse fraîche au même 
emplacement que le témoin procédural. Tout au long des périodes de traitement de 5 jours, 
les odeurs et les volumes utilisés étaient détectables par les chercheurs. 
 
Le réapprovisionnement quotidien en GUD devrait se traduire par une plus grande 
prévisibilité et une exploitation accrue des parcelles par les animaux en quête de nourriture, 
selon ce que l’on a appelé l’effet « magic pudding » (Bedoya-Perez et al. 2013). Une fenêtre 
de 11 jours a été utilisée pour chaque expérience afin de réduire le risque que les animaux se 
nourrissant dans ces zones deviennent trop dépendants de zones alimentaires prévisibles. 
Nous avons estimé qu’il y avait moins de chances d’observer une réponse à l’urine de loup 
compte tenu de son application à un stade plus avancé de la procédure d’essai, lorsque les 
renards seraient déjà plus familiarisés avec les zones alimentaires et en dépendraient 
davantage. L’approche expérimentale a donc été jugée prudente. 
 
Au cours de l’expérience, des caméras automatisées ont été programmées pour enregistrer 
des vidéos de 30 secondes à intervalles de 30 secondes. Les caméras ont été placées à 0,4 m 
de hauteur sur des arbres situés à 2 m des stations d’alimentation et orientées de manière à 
ce que les seaux soient bien au centre du champ de vision. Les pièges photographiques ont 
permis une identification précise des espèces responsables des GUDs ainsi que la collecte de 
données comportementales supplémentaires. 
 
Variables supplémentaires 
La pénétration dans le sol pouvait influencer les GUDs si certains substrats étaient plus 
difficiles à creuser que d’autres. Ce paramètre a été mesuré en laissant tomber une règle en 
bois d’un mètre dans le seau depuis la hauteur des épaules, puis en mesurant la profondeur 
à laquelle la règle pénétrait dans le sol. 
 
Une photographie a été prise depuis chaque zone de GUDs en direction de la route, à 30 m 
de distance. Les photos ont été prises de manière systématique avec un appareil photo de 3 
mégapixels, toujours en zoom arrière maximal. Un échantillon systématique de 100 pixels 
(10 × 10) a été analysé sur chaque photographie (0,003% des pixels). Les pixels ont été classés 
dans les catégories « ouvert » (aucun élément ne bloquant la vue sur la route) ou « autre » 
(matériau biotique ou abiotique) afin de calculer le pourcentage de visibilité sur la route 
(nombre de pixels ouverts) à chaque emplacement. Les images ont été analysées à l’aide de 
SamplePoint V1.58, une méthode offrant une précision comparable à celle des méthodes de 
terrain pour la mesure de la couverture végétale (Booth et al. 2006). 
 
Les données relatives à la fraction de la surface lunaire éclairée à minuit ont été obtenues 
auprès de l’observatoire naval des États-Unis (http:// aa.usno.navy.mil/data/index.php). 
Chaque journée d’expérience débutant un après-midi et se poursuivant toute la nuit jusqu’à 
l’après-midi suivant, une journée d’expérience commençant l’après-midi du 26 juin et se 



Haswell et al. 2018                                                                                                Traduction DeepL & RP – 19/09/2026 7 

terminant l’après-midi du 27 juin, par exemple, s’est vu attribuer les « données de clair de 
lune » à partir de minuit le 27 juin. 
 
Analyse GUD 
Les vidéos des pièges photographiques ont été utilisées pour identifier le dernier animal en 
quête de nourriture connu et attribuer des données GUDs pour chaque journée d’expérience. 
Dans les rares cas où les caméras ne se sont pas déclenchées alors que la parcelle avait été 
visitée (N = 8 sur un total de 195 GUD), des indices sur le terrain ont été utilisés pour 
confirmer les visites des renards. Les scores GUDs ont été attribués aux renards lorsqu’ils 
étaient la dernière espèce identifiée en train de se nourrir sur la parcelle (à chaque visite des 
renards, à l’exception du cas où, une fois une parcelle découverte par les renards, tous les 
jours suivants pour lesquels aucune visite n’était enregistrée se voyaient attribuer le GUD 
maximal de 20, afin de garantir que les données reflétant l’évitement de la parcelle soient 
également incluses. Les renards ont été filmés lors des deux traitements olfactifs sur tous les 
sites, ce qui a permis d’exclure la mort des sujets. 
 
Conformément à Leo et al. (2015), nous avons traité les GUDs comme des données de 
comptage. Les comptages étaient fréquents (des morceaux de nourriture étaient souvent 
laissés sur place, ce qui entraînait des GUDs plus élevés) et, à ce titre, un modèle linéaire 
mixte généralisé (GLMM) avec régression binomiale négative (distribution binomiale 
négative avec lien logarithmique) a été utilisé pour examiner l’influence des variables 
indépendantes sur les GUDs (Heck et al. 2012). Toutes les analyses ont été réalisées dans 
IBM SPSS Statistics 22. L’effet fixe était le traitement olfactif. Les covariables étaient le 
pourcentage de visibilité sur la route, la profondeur de pénétration dans le sol (cm) et la 
fraction de la lune éclairée. L'aspect « mesures répétées » des points de données provenant 
d'une même parcelle ainsi qu'un effet aléatoire lié à l'emplacement de la parcelle ont 
également été pris en compte. Une estimation robuste de l'erreur-type a été utilisée pour gérer 
d'éventuelles violations des hypothèses du modèle, et l'approximation de Satter-thwaite a été 
appliquée aux degrés de liberté du dénominateur (peu d'unités de niveau 2, données 
déséquilibrées et matrices de covariance plus complexes). 
 
Analyse comportementale 
Le nombre de visites et la durée totale des visites par jour d'expérience ont été extraits des 
vidéos. Une nouvelle visite était considérée comme commençant si l’intervalle entre deux 
vidéos était supérieur à 15 minutes. La durée de la visite était enregistrée comme le temps, 
en secondes, écoulé entre le début de la première vidéo et le moment exact où le renard 
(n’importe quelle partie de son corps) n’était plus visible sur la dernière vidéo de cette visite. 
L’influence du traitement olfactif, du pourcentage de visibilité sur la route, de la pénétration 
dans le sol et de la fraction de la lune éclairée sur la durée totale de la visite a été analysée à 
l’aide d’un modèle GLMM de régression binomiale négative. La fréquence des visites par 
jour d’expérience a été analysée à l’aide d’un modèle GLMM log-linéaire (distribution de 
Poisson et fonction de liaison logarithmique). Tous les autres paramètres du modèle étaient 
identiques à ceux utilisés pour l’analyse GUD. 
 
Lorsque les renards visitaient des parcelles, les données comportementales ont été extraites 
des vidéos enregistrées par des caméras automatisées à l’aide du logiciel Solomon Coder Beta 
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15.11.19. Des définitions strictes des comportements ont été décrites dans un éthogramme 
(ressource en ligne 2). 
 
Étant donné que l’identification de la plupart des comportements nécessitait que l’orientation 
de la tête ou du cou soit identifiable, la durée des vidéos a été enregistrée comme étant 
uniquement la période pendant laquelle l’orientation de la tête de l’animal était identifiable ; 
c’est-à-dire qu’une fois que la tête et le cou avaient quitté le champ visible, le chronométrage 
de la vidéo s’arrêtait. Les vidéos dans lesquelles les animaux n’étaient pas présents pendant 
toute la durée des 30 secondes n’ont donc pas faussé les données. La durée consacrée à la 
vigilance majeure et mineure, à la recherche de nourriture dans le seau et à renifler le sol a 
été extraite de chaque vidéo. Le pourcentage de temps consacré à ces comportements [(durée 
totale du comportement / durée totale de la vidéo) × 100] a été calculé pour chaque parcelle 
et chaque jour d’expérience. Le pourcentage de temps consacré à ces comportements a été 
analysé à l’aide de modèles GLMM de régression binomiale négative. Tous les autres 
paramètres du modèle étaient identiques à ceux de l’analyse GUD. 
 
Courbes de taux d’abandon de la récolte… 
 
RESULTATS 
GUDs 
Au total, 195 mesures de GUD chez les renards ont été obtenues. Même en adoptant une 
approche expérimentale prudente (qui laissait présager une réponse moindre à l’urine de 
loup, compte tenu de son application à un stade plus avancé de la procédure d’essai, lorsque 
les renards étaient déjà plus familiarisés avec les parcelles alimentaires et en dépendaient 
davantage), un effet significatif du traitement olfactif sur les GUDs a été observé (F1,93 = 
17,243, P < 0,001). Les GUDs étaient significativement plus élevés (moins de nourriture 
récoltée dans les parcelles) lors du traitement à l’urine de loup (14,98 ± 6,94 écart-type, N = 
127) que lors du traitement témoin (menthe, 11,16 ± 7,10 écart-type, N = 68). La pénétration 
du sol (F1,45 = 0,376, P = 0,54), le pourcentage de visibilité sur la route (F1,5 = 2,629, P = 0,17) 
et la fraction de la lune éclairée (F1,38 = 0,747, P = 0,39) n’ont pas eu d’effet significatif sur les 
GUDs. 
 
Analyse comportementale 
Durée et fréquence des visites 
Au total, 790 vidéos de visites de renards ont été utilisées pour calculer la durée totale des 
visites (s) sur 187 jours d’expérience (dysfonctionnements des caméras exclus, N = 8). Le 
traitement olfactif a eu un effet significatif sur la durée totale quotidienne des visites aux 
zones d’alimentation (F1,9 = 10,570, P = 0,01). Les visites étaient plus longues sous l’odeur 
témoin (menthe, 269,14 ± 307,22 écart-type, N = 63) qu’avec l’urine de loup (132,59 ± 
212,47 écart-type, N = 124). La pénétration du sol (F1,10 = 0,279, P = 0,61) et le pourcentage 
de visibilité sur la route (F1,6 = 1,396, P = 0,28) n’ont pas eu d’effet significatif sur la durée 
totale quotidienne des visites. Même si l’intensité du clair de lune n’a pas eu d’effet sur les 
GUDs, la durée totale quotidienne des visites présentait une relation positive avec la fraction 
de la lune éclairée (F1,11 = 7,388, P = 0,021, Fig. 1). Aucune variable indépendante n’a 
influencé de manière significative la fréquence des visites par jour d’expérience. 
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Fig. 1. La durée totale des visites quotidiennes des renards roux (Vulpes vulpes) aux zones d'alimentation 
présentait une corrélation positive avec la fraction de la lune éclairée 

 

 
Fig. 2. Pourcentage moyen du temps passé par les renards roux à faire preuve d’une vigilance élevée 
(menthe, 18,83 ± 13,37 écart-type, N = 48 ; urine de loup, 30,30 ± 16,56 écart-type, N = 66), à un niveau 
de vigilance mineur (menthe, 5,88 ± 5,44 écart-type, N = 48, urine de loup, 7,48 ± 14,33 écart-type, N = 
66) et à la recherche de nourriture (menthe, 55,48 ± 21,38 écart-type, N = 48, urine de loup, 44,09 ± 24,64 
écart-type, N = 66) et reniflement du sol (menthe, 6,85 ± 13,80 écart-type, N = 48, urine de loup, 12,48 ± 
23,46 écart-type, N = 66) dans des stations d’alimentation artificielles au cours de deux traitements 
olfactifs : un traitement témoin (menthe) et un traitement à l’urine de loup. Les barres d’erreur représentent 
± 1 SEM 

 
Pourcentage de temps consacré à l’adoption de comportements 
Le comportement a pu être identifié dans 782 des 790 vidéos de visites de renards, 
fournissant ainsi des données comportementales pour 114 jours d’expérience (72 jours 
d’évitement de la parcelle sans vidéo, 8 jours avec des dysfonctionnements de la caméra et 1 
jour où un renard était visible à l’image mais où l’identification du comportement n’était pas 
possible car sa tête était hors champ). Au niveau des parcelles, les renards ont consacré 
significativement plus de temps à manifester une vigilance accrue lors du traitement à l’urine 
de loup que lorsque l’odeur témoin était présente (F1,26 = 31,996, P < 0,001, Fig. 2). La 
pénétration du sol (F1,9 = 3,679, P = 0,087), le pourcentage de visibilité sur la route (F1,8 = 
0,037, P = 0,85) et la fraction de la lune éclairée (F1,104 = 2,493, P = 0,12) n’ont pas eu d’effet 
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significatif. Aucune variable indépendante n’a eu d’effet significatif sur le temps consacré à la 
vigilance mineure. 
 
Les renards ont passé significativement moins de temps à se nourrir dans les zones 
contenant de l’urine de loup que dans celles du groupe témoin (F1,52 = 6,132, P = 0,017, Fig. 
2). La profondeur de pénétration dans le sol (F1,24 = 2,128, P = 0,16), le pourcentage de 
visibilité sur la route (F1,6 = 0,847, P = 0,39) et la fraction de la lune éclairée (F1,29 = 0,121, P 
= 0,73) n’ont pas eu d’effet significatif. 
 
Lorsqu’ils se trouvaient sur les parcelles, les renards passaient significativement plus de 
temps à renifler le sol lors du traitement à l’urine de loup que dans le groupe témoin (F1,44 = 
5,381, P = 0,025, Fig. 2). Le pourcentage de temps passé à renifler le sol présentait une 
relation négative avec l’augmentation de la pénétration du sol (F1,4 = 20,530, P = 0,009, Fig. 
3). Le pourcentage de visibilité sur la route (F1,5 = 0,489, P = 0,52) et la fraction de la lune 
éclairée (F1,109 = 2,892, P = 0,092) n’ont pas eu d’effet significatif. 
 

 
Fig. 3. Le pourcentage de temps passé par les renards roux à renifler le sol présentait une corrélation 
négative avec la profondeur de pénétration dans le sol 

 
Courbes de taux d’abandon de la collecte 
La baisse de la GUD moyenne et du taux caractéristique d’abandon de la collecte (OHR) lors 
du traitement à la menthe (0,034 morceau de nourriture/s) correspond à un temps consacré 
plus important (Fig. 4), comme le montre également notre analyse du temps passé sur les 
parcelles. Un QHR caractéristique plus élevé sous l’urine de loup (0,044 morceau de 
nourriture/s) suggère que les renards avaient besoin d’une récompense plus importante 
lorsque les coûts liés à la prédation étaient plus élevés. La pente de la courbe du taux de 
récolte (QHR) était toutefois plus raide et le taux d’attaque plus élevé sous l’urine de loup 
(10,86 × 10-3/S) que sous le traitement à la menthe (6,97 × 10-3/S), ce qui indique une récolte 
de nourriture plus rapide sous le traitement à l’urine de loup. 
 

DISCUSSION 
Nous montrons que l’urine de loup représente un risque pour les renards et que l’olfaction 
est un mécanisme leur permettant d’évaluer ce risque. Les réactions comportementales des 



Haswell et al. 2018                                                                                                Traduction DeepL & RP – 19/09/2026 11 

renards face à l’urine de loup ont probablement réduit le risque de prédation, mais ont 
également limité leur capacité à exploiter les ressources alimentaires. Ces stratégies 
comportementales contribuent à expliquer comment les renards parviennent à coexister en 
sympatrie avec les loups, mais elles aident également à comprendre certains des effets 
suppressifs des loups sur les renards. 
 

 
Fig. 4. Courbes de taux de récolte chez les renards roux cherchant leur nourriture dans deux conditions 
olfactives : un groupe témoin (menthe, ligne continue) et un groupe exposé à l'urine de loup (ligne 
pointillée). Les taux de cessation de la récolte (QHR) ont été représentés en fonction du nombre de 
morceaux de nourriture présents dans la zone. Les points représentent les QHR caractéristiques pour les 
GUD moyens dans chaque condition olfactive 

 
Lorsqu’ils vivent en sympatrie avec des grands carnivores, les mésoprédateurs recourent 
souvent à des stratégies telles que la vigilance, l’évitement spatial ou temporel, la réaction aux 
signaux de danger et l’adaptation de leur comportement alimentaire (Durant 2000 ; Hayward 
et Slotow 2009 ; Wikenros et al. 2014). En présence de grands carnivores, les stratégies anti-
prédateurs permettent d’éviter le danger mais peuvent entraîner des coûts tels qu’une 
diminution de l’activité, une utilisation restreinte de l’habitat et un apport nutritionnel réduit 
(Hernandez et Laundre 2005 ; Lesmeister et al. 2015). 
 
Au moins à une échelle localisée, les loups ont eu un impact négatif sur l’efficacité de la 
recherche de nourriture chez le renard roux, les renards exploitant moins intensivement les 
parcelles en présence d’urine de loup. La réduction du temps passé sur ces parcelles s'est 
traduite par une baisse des prises alimentaires, la quantité de nourriture laissée sur place 
(GUD moyen) étant 34% plus élevée en présence d’urine de loup, et les taux d’abandon de 
la recherche de nourriture pour les GUDs moyens étant 29% plus élevés en présence d’urine 
de loup qu’avec le traitement à la menthe. Cela indique que les renards exigeaient un gain 
plus important lorsque des signaux olfactifs suggéraient la présence d’un loup. Ces coûts de 
fitness liés aux réponses anti-prédateurs pourraient affecter la survie et la reproduction, ce 
qui aurait en fin de compte un impact sur la dynamique des populations (Creel et Christianson 
2008). De tels processus pourraient contribuer à l’effet que les superprédateurs exercent sur 
la répartition des mésoprédateurs (Newsome et al. 2017). 
 
Contrairement aux attentes, les stratégies supplémentaires mises en œuvre par les renards 
en réponse à l’urine de loup n’ont pas eu d’incidence négative sur les taux de récolte. Kotler 
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et al. (2010) ont avancé qu’une courbe QHR plus raide (capture plus rapide) suggère un 
investissement en temps moindre dans les comportements d’appréhension. Notre analyse 
vidéo montre cependant que les renards ont consacré un pourcentage de temps 
significativement plus élevé à certaines formes d’appréhension (vigilance accrue et 
reniflement du sol) et un pourcentage de temps plus faible à la recherche de nourriture dans 
le traitement à l’urine de loup, tout en atteignant néanmoins des taux de capture plus élevés. 
Pour certaines espèces, les taux de capture peuvent dépendre d’autres facteurs que la simple 
répartition du temps entre les comportements d’appréhension et la recherche de nourriture. 
Ils peuvent également être influencés par la manière dont ces activités sont menées, ainsi que 
par la répartition du temps entre différents types de comportements d’appréhension et 
d’autres activités. 
 
Garder la tête levée en état de vigilance accrue permet de détecter le danger par la vue, l’ouïe 
et l’odorat, et représente probablement un investissement efficace, bien que coûteux, du 
temps passé dans des zones d’alimentation à risque. Des niveaux plus élevés de 
comportement de détection des prédateurs ne se font pas toujours au détriment des 
performances de recherche de nourriture, et les taux de capture peuvent augmenter 
parallèlement à la proportion de temps consacrée à la vigilance (Cresswell et al. 2003). Il est 
possible que les renards aient augmenté leur vitesse de fouille et leurs taux de rencontre lors 
de la recherche de nourriture en présence d’urine de loup afin de compenser la réduction du 
temps consacré à cette activité. 
 
Les renards se montraient moins désinvoltes et plus concentrés quant à la manière dont ils 
employaient leur temps en présence d’urine de loup, consacrant beaucoup d’efforts à une 
vigilance accrue et passant moins de temps à adopter des « autres » comportements qui 
n’étaient pas productifs pour l’obtention de nourriture ou la garantie de leur sécurité, par 
exemple mâcher sans être vigilants (données non publiées de PMH). 
 
La mastication n’a pas pu être mesurée de manière comparable aux comportements 
enregistrés dans cette étude, car les mâchoires n’étaient pas toujours visibles ; nous notons 
toutefois que, lorsqu’elle était observable, la mastication sans vigilance semblait être le 
comportement « autre » dominant. On a observé que les herbivores séparaient 
temporellement et spatialement leur comportement de rumination de leur comportement de 
recherche de nourriture (Lynch et al. 2013 ; Nellemann 1998). Les mésoprédateurs tels que 
les renards peuvent également adapter leur comportement digestif en fonction du risque de 
prédation. Les renards ont peut-être mâché plus rapidement, moins longtemps, voire avalé 
des morceaux entiers lorsqu’ils se trouvaient dans la zone traitée à l’urine de loup, digérant à 
l’écart des zones à risque plutôt que de consacrer du temps à faciliter le processus digestif en 
mâchant lorsqu’ils s’y trouvaient. La mastication peut également être réduite dans les zones 
à risque, car elle peut entraver la vigilance auditive (Lynch et al. 2013, 2015). 
 
Les mésoprédateurs disposent probablement d’un paysage olfactif plus complexe que les 
organismes situés à la périphérie des réseaux trophiques, et leur réponse comportementale à 
une odeur pourrait être influencée par l’intensité, l’intégrité et le contexte de celle-ci (Jones 
et al. 2016). Des travaux antérieurs étudiant la réponse des renards à différents signaux de 
danger ont donné des résultats variables. Les observations menées sur le renard roux 
(Scheinin et al. 2006) et le renard Indien (Vulpes bengalensis (Vanak et al. 2009), n’ont montré 
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une réduction significative de la consommation d’appâts alimentaires qu’en réponse à la 
présence directe d’un prédateur (le chacal doré, Canis aureus, et le chien domestique, Canis 
lupus familiaris, respectivement), mais pas en réponse à des signaux olfactifs de danger (urine, 
ou excréments et urine, respectivement). Les observations ayant été de courte durée et les 
odeurs récentes, on pourrait en conclure que les renards ne réagissaient pas à ces signaux de 
danger particuliers et ne réagissaient qu’aux menaces immédiates, ou que les renards de ces 
études étaient plus enclins à prendre des risques que ceux de notre étude. Cependant, ces 
études n’ont pas suivi un cadre GUD ; les réactions aux odeurs ont donc peut-être reflété 
davantage le dispositif expérimental que le comportement des renards. La recherche de 
nourriture était peut-être trop facile ou trop lucrative, et les rapports nourriture/substrat dans 
ces expériences n’ont peut-être permis d’observer que des réactions fortes. Néanmoins, la 
consommation de nourriture et les réactions comportementales envers des animaux vivants 
dans les deux études suggèrent tout de même des réactions de crainte chez les renards face à 
des prédateurs de plus grande taille. Ces études suggèrent également que les réactions de 
crainte face à la présence effective de prédateurs sont susceptibles d’être plus fortes que celles 
provoquées par les indices de risque seuls. 
 
Dans le cadre d’un modèle GUD, Mukherjee et al. (2009) ont observé que les renards se 
nourrissaient davantage dans les zones où des excréments de loups étaient présents. Ils ont 
suggéré que les excréments pouvaient fournir des informations sur la localisation d’un 
prédateur et indiquer que celui-ci était parti, ce qui rendait la zone en question moins risquée. 
Les réactions observées dans cette étude suggèrent que l’urine constitue un indice plus 
immédiat de la présence d’un prédateur. Les excréments peuvent servir de marqueurs 
territoriaux et de vecteurs d’informations sur leur auteur (Barja 2009). Peters et Mech (1975) 
ont toutefois conclu que la miction avec la patte levée était probablement la méthode la plus 
efficace pour maintenir son territoire. Les concurrents peuvent associer un risque plus élevé 
à l’urine qu’aux excréments. Les canidés ont également tendance à marquer de préférence 
avec leurs excréments des éléments visuellement bien visibles, ce qui suggère que 
l’emplacement des excréments est un aspect important de la communication (Barja 2009 ; de 
Miguel et al. 2009 ; Hayward et Hayward 2010). Selon le contexte et l’emplacement, les 
excréments peuvent signaler un risque, mais ils peuvent également être associés de manière 
positive à des sources de nourriture récupérables. 
 
Mukherjee et al. (2009) ont également suggéré que la présence moindre de loups dans la zone 
d’étude et celle, plus importante, de la grande hyène rayée (Hyaena hyaena) auraient pu 
expliquer leurs observations. L’aversion pour les odeurs étrangères nécessite probablement 
qu’une unité sociale ait déjà vécu des événements antagonistes (Peters et Mech 1975). Avec 
1,4 à 1,6 loup pour 100 km² (données non publiées de JK, estimations basées sur des 
polygones MCP à 100% et le suivi dans la neige de deux meutes utilisant le PLNP en 2015), 
la densité de loups était plus élevée dans le PLNP que la moyenne croate de 1,3 (Strbenac et 
al. 2005). Compte tenu des réactions des renards à l’urine de loup et de la densité de loups, 
les taux de rencontre auraient également pu être plus élevés dans le PLNP. 
 
Leo et al. (2015) ont examiné les GUDs des renards en réponse à une combinaison d’odeur 
corporelle de canidés (indicateur de proximité immédiate et donc de menace immédiate) et 
d’excréments (démarcation territoriale et menace moins immédiate). Les GUDs étaient plus 
élevés en présence d’odeur de dingo que dans les traitements témoins. Cela n’est pas 
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surprenant compte tenu de la menace que représentent les dingos (Canis lupus dingo) pour les 
renards par le biais de la prédation directe (Marsack et Campbell 1990 ; Moseby et al. 2009). 
Le dingo présente une écologie différente de celle du loup et vit dans des écosystèmes qui lui 
sont propres (Mech et Boitani 2005 ; Purcell 2010). Bien que les interactions puissent varier 
en fonction du contexte, les résultats de Leo et al. (2015) suggèrent que la combinaison 
d’odeur corporelle et d’excréments à des endroits tels que les sites de tanières est susceptible 
d’affecter également les renards. 
 
Le contexte peut être un facteur déterminant des relations interspécifiques entre prédateurs 
(Haswell et al. 2017). Les études examinées suggèrent que le type de signal, la composition 
des espèces, l’expérience et la démographie pourraient être des facteurs importants dans la 
réponse aux signaux de risque. La réaction d’un animal en quête de nourriture face au risque 
peut également varier en fonction de facteurs tels que la structure sociale, la qualité des zones 
d’alimentation et l’état énergétique (Fortin et al. 2009 ; Harvey et Fortin 2013 ; Hayward et 
al. 2015). Néanmoins, les signaux indiquant un risque plus immédiat (présence directe d’un 
prédateur, urine ou odeur corporelle) devraient en général entraîner des réactions 
comportementales plus marquées. Les interprétations et les réactions aux signaux olfactifs 
dépendront des pressions de sélection (Jones et al. 2016). L’impact des prédateurs apicaux 
peut être plus faible à mesure que l’on s’éloigne des zones centrales telles que les sites de 
tanières (Miller et al. 2012). 
 
« L’hypothèse de la contrainte ennemie », récemment proposée, prédit également une 
suppression plus faible des mésoprédateurs à la périphérie de l’aire de répartition des grands 
carnivores (Newsome et al. 2017). Aux lisières de l’aire de répartition, on s’attendrait à une 
diminution de la présence des prédateurs apicaux et des signaux de risque. On s’attendrait 
donc également à une réduction de la suppression comportementale induite par la réaction 
des mésoprédateurs aux signaux olfactifs de risque. Les facteurs influençant la démarcation 
olfactive et l’utilisation du paysage par les prédateurs apicaux devraient, à leur tour, influencer 
la perception du risque et les réponses comportementales des mésoprédateurs. 
 
La suppression exercée par les grands prédateurs peut affecter l'abondance et le 
comportement des mésoprédateurs, ce qui a souvent, mais pas toujours, des répercussions 
sur les espèces proies de ces derniers (Ritchie et Johnson 2009). La réaction des 
mésoprédateurs face à des paysages à risque peut avoir des répercussions comportementales 
en cascade, influençant l'utilisation du paysage et des ressources par les espèces proies 
(Palacios et al. 2016). Les odeurs des prédateurs, y compris celles des renards, ont toute une 
série d’effets comportementaux et physiologiques sur les espèces proies (Apfelbach et al. 
2005). Les renards peuvent également avoir des effets stabilisateurs sur leurs populations de 
proies (O’Mahony et al. 1999) ou entrer en concurrence avec des carnivores de plus petite 
taille (Bischof et al. 2014 ; Petrov et al. 2016). Les interactions comportementales jouent 
clairement un rôle dans le maintien de systèmes écosystémiques stables et fonctionnels. Les 
perturbations anthropiques ou la perte directe de processus due à la simplification trophique 
peuvent toutefois perturber ces systèmes complexes, entraînant des problèmes (Estes et al. 
2011 ; Frid et Dill 2002 ; Prugh et al. 2009). 
 
La disparition ou la perturbation des grands carnivores peut interférer avec les processus 
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comportementaux, ce dont il convient également de tenir compte dans la gestion de 
l’utilisation du paysage par l’homme. 
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