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Reproduction et hurlements provoqués : un comparatif

international

Introduction

Depuis 2003, des opérations de suivi estivales de
la reproduction des loups en France sont menées de manié-
res systématiques au sein des zones de présence permanen-
tes identifiées par le réseau Grands-Carnivores au fil des
années. Ces opérations visent a renseigner la qualité de la
reproduction, paramétre primaire de la dynamique d’une
espece avec la survie, I'émigration et I'immigration. En ef-
fet, la qualité de la reproduction engendre un potentiel de
dispersion de jeunes animaux dans leurs premieres années
de vies et donc traduit une dynamique de I'espece a I'échelle
de la population. Cependant, la mesure de ce paramétre doit
tenir compte de notre capacité a adapter la technique de
recherche sur le terrain a la biologie de la reproduction de
I'espéce.

L'évaluation de I'efficacité de prospection, le choix
des périodes, le choix des sites ... doivent donc coller au
cycle biologique de I'espéce. Ces différents paramétres a
prendre en compte sont ici passés en revue au niveau inter-
national, de I'Amérique du Nord a I'Europe, en les compa-
rant avec les résultats du Réseau GC obtenus ces derniéres
années en France. Enfin, les conséquences pour la gestion
de I'espéece et la connaissance de sa dynamique sont discu-
tées.

Canis lupus est présent sur toute la partie holarctique
de I'hémispheére sous la forme d’une seule et méme espéce.
Seules des sous-especes se différencient selon les sites. Par
conséquent, les caractéristiques intrinseques de biologie de
I'espece peuvent étre comparables pour cette seule et méme
espece. Par contre, des adaptations aux différentes qualités
de I'environnement peuvent jouer un role sur le « timing »
ou « l'espace » qui permettent au loups de s’adapter a leur
milieu de vie plus ou moins contraignant.

En passant en revue différentes études de la phénolo-
gie de la reproduction, on s’apercoit en fait que les caracté-
ristiques fondamentales varient peu entre les données ob-
servées en Amérique du Nord et en Europe. En effet, les
accouplements sont notés en moyenne entre fin février et
début mars (Fuller 1980 au Nord-Est Alberta ; Fuller, 1989,
Fritts et Mech, 1981 au Minesota, Jolicoeur et al, 1998,
Villemure 2003 au Québec ; Jedrzejewski et al 2001 en Po-
logne). Mé&me si les cas d'incestes existent, ils restent rares
(Smith et al. 1997 sur la base d'une étude génétique de 25
meutes, Peterson et al. 1984). Seule la femelle alpha se re-
produit en inhibant les chaleurs des autres femelles du
groupe par des mimiques comportementales et des diffu-
sions hormonales. Les femelles sont matures des I'age de 22
mois. Toutefois, la majorité des femelles se reproduisent a
partir de 3 ans. D’aprés examens sur animaux morts,
Rausch (1967), constate que les femelles agées de 2 ans ont
moins de feetus (5,3 en moyenne) que les plus agées (6,5 en
moyenne), et qu’elles ont tendance a se reproduire plus tard
en saison. Par ailleurs, le poids des jeunes (qui conditionne
également leur survie) issus de femelles agées de 2 ans serait
inférieur a celui des jeunes produits par des plus agées

(Jolicoeur et al, 1998). Aussi nous pouvons nous attendre,
dans une population en expansion ou une proportion supé-
rieure de subadultes en dispersion peuvent avoir acces a la
reproduction en dehors de leur meute de naissance, que la
survie globale des louveteaux produits soit globalement plus
faible.

La grande majorité des meutes se reproduisent chaque
année. Par exemple, Smith et al. (1995-2005) relévent que 83
% des groupes se sont reproduits au Yellowstone sur 70
meutes étudiées pendant la phase de colonisation. En Eu-
rope, Ciucci et Boitani (1999) ont constaté dans la région de
Toscane en ltalie, qu'une meute s'est reproduite 9 années
consecutives. Toutefois, le nombre de meutes reproductri-
ces peut varier au cours du temps, par exemple au Yukon
aprés une campagne de réduction des effectifs de loups, le
nombre de meutes reproductrices est passé de 35 % a 90 %
en I'espace de trois ans (Hayes et Harestad, 2000). Une rela-
tion est donc a faire entre la phase de croissance
(colonisation ou stabilisation) et la quantité de jeunes pro-
duits dans la population. La proportion de femelles repro-
ductrices est donc amenée a étre supérieure dans une popu-
lation en phase d’expansion comme en France, avec, no-
tamment, un grand nombre de disperseurs qui peuvent
avoir acces au statut de reproducteur en fondant un nou-
veau territoire.

Si la réussite de la reproduction est variable entre les di-
verses zones d’études, elle I'est aussi au sein d’une méme
région entre plusieurs années (Cf tableau 1). Les variations
d’effectifs au sein des meutes peuvent étre des réponses aux
variations de la qualité de I'environnement (Adams, 2005)
ou suite a des réductions drastiques des effectifs (Burch,
2002). Par exemple, dans le parc national du Denali, le
nombre de jeunes en hiver a été de 1,4 entre 1986 et 1988,
4,4 entre 1988 et 1994, de 2,5 entre 1995 et 2002 (Adams
2005). Dans la réserve nationale de Yukon-Charley River
(Nord-Est Alaska), le nombre de jeunes de fin aodt a fin
octobre est passé de 1,4 en 1993 a 4,9 en 2000 (Burch,
2002). Au Yellowstone, le nombre moyen de jeunes en fin
d’année a été variable : 4,3 en 2002, 5 en 2003, 3,7 en 2004
et 2,2 en 2005 suite a une épizootie de parvovirose (Smith et
al. 2002 a 2005). Les variations inter-annuelles dues a une
mortalité juvénile accrue dans les 7 premiers mois de vies
sont également notables. A la naissance, le nombre moyen
de jeunes se situe entre 4,4 et 6,6. Sept mois plus tard on
retrouve une moyenne de 1,4 a 5,7 jeunes par groupe. En
Pologne, le nombre moyen de jeunes a la naissance est esti-
mé a 6,25 (2 a 8 jeunes) ; 7 mois plus tard, c'est 2,6 jeunes
qui survivent (Jedrzejewska et al. 1996), soit un taux de sur-
vie de 0,42. En ce qui concerne la France, De Beaufort
(1987) dans son enquéte historique, rapporte un nombre
moyen de 5 jeunes par portée (4,95 a 5,13), calculé sur 2271
données obtenues par destruction de portées a la taniere et
d’aprés examen sur animal mort.
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Taniéres, sites de rendez-vous, et hurlements provoqués

La sortie des tanieres

Les mises bas ont lieu dans une taniére, creusée par I'animal
lui-méme ou par I'agrandissement d’antres creusés par une autre
espece, renard, blaireau ou porc épic (Murrie 1944, Alaska, Ballard et
Dau 1983, Centre-Sud Alaska ; Fuller 1989). La plupart sont situées
en zones pentues ou sous couvert forestier (Trapp, 2004, Theuer-
kauf et al. 2003). Elle peut étre aménagée sous un arbre creux, sous
une cavité rocheuse ou méme dans une hutte de castor (Ballard et
Dau 1983, Fuller 1989b). La taniéere est généralement située au cen-
tre du territoire, tout en précisant que plus le territoire est grand et
plus la taniére se trouve au centre du territoire (Ciucci et Mech,
1992). En fait, Trapp (2004) a montré que 90 % des tanieres se si-
tuaient dans un territoire défini par la méthode du noyau a 50 %, qui
ne traduit pas un centre géographique mais un centre d'activité. La
situation des taniéres par rapport aux points d’eau ne dégage pas de
tendance au sein de la littérature certains trouvant une relation, d’au-
tres non.

Les taniéres sont abandonnées de fin juin a début juillet. En
Alaska, les départs définitifs se déroulent entre le 4 juin et le 1er ao(t
(Ballard et al. 1987 pour un exemple en Alaska, Murie, 1944, Peter-
son et al. 1984 pour un exemple au Minnesota). Au Minnesota ou la
latitude est a peu pres équivalente a la notre (45° contre 47° pour la
France), les départs se situent entre le 2 juin et le 16 juillet (Fritts et
Mech, 1981).

Voici enfin la partie de I'écologie de I'espéce qui nous concerne
plus particulierement, puisque c’est durant cette phase que se dérou-
lent les opérations de hurlements provoqués. En effet, lorsque les
louveteaux quittent les taniéres, ils ne sont pas encore en mesure de
suivre les adultes lors des expéditions de chasse, ils attendent alors
les parents jour et nuit sur une zone appelée « site de rendez-vous »
(Murie 1944, Mech 1970). C’est & ce moment-la qu'il est possible
d’obtenir des réponses de la part des adultes ou des louveteaux a des
simulations de hurlements. Ainsi, la réponse provenant de jeunes,
atteste directement un épisode de reproduction.

Au cours de I'été, une meute utilise de 1 a 3 sites de rendez-
vous (Cf. tableau 3). Le site de rendez-vous n'a pas de lien avec la
taniére puisque celui ci peut se situer de quelques centaines de me-
tres a 14 km (Ballard et al. 1987, Peterson et al, 1984, ; Fritts et Mech
1981 pour un exemple au Minnesota, Peterson 1977 pour I'lsles
Royale, Joslin, 1967 pour Ontario). Joslin (1967) précise que les dé-
placements sont fonction de I'age et du développement des jeunes.
En mai-juin, les distances moyennes par jour parcourues par les jeu-
nes sont de 1,6 km contre 3,7 km en ao(t-septembre.

Les distances entre les sites de rendez-vous peuvent atteindre
7,3 km (Fritts et Mech 1981). Une moyenne de 3 km est citée par
Joslin (1967).

Les dates d'arrivées sur le premier site de rendez-vous ne sont
pas précises, mais elles se situent de fin juin a début juillet (Peterson
et al. 1984, Smith, 1996 ; Fuller,1989 ; Jedrzejwski et al, 2001).

Les données sur le déplacement vers le deuxiéme site ne sont
pas nombreuses. Néanmoins, Ballard et al. (1987) parle d’'une pé-
riode qui s'étale du mois d’aolit au mois de septembre. Smith (1996)
rapporte un cas de transport vers un deuxiéme site de rendez-vous
fin juin. Par ailleurs, Harrington et Mech (1982) situent le départ du
premier site entre le 15 ao(t et le début du mois de septembre.
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La durée de présence sur un tel endroit s'étale de 8 a 71 jour
(Cf. Tableau 2). De plus courtes durées sont régulierement enregis
trées, celles-ci étant attribuées le plus souvent aux facteurs de déran
gements (opérations de hurlements provoqués, fréquentation humai
nes). Fuller (1989) précise que la durée de présence est plus courte
en fin d'été.

L’abandon définitif du site de rendez-vous s’étale du 10 ao(r
au 10 octobre, plus généralement a la fin du mois de septembre (Ct
tableau 2). 1l est aussi fonction du développement des jeunes et peu
donc étre différent suivant I'année. Par exemple, Harrington et Mect
(1982) constatent un abandon du site de rendez-vous situé entre I¢
15 aolt et la premiere semaine de septembre pour la premiér
meute, et entre le 24 septembre et le 1er octobre pour I'autre. L'aban
don du site serait brutal pour les louveteaux et graduel pour les adul
tes et les loups agés de 2 ans (Yearlings).

A I'image de la taniere, le site de rendez-vous peut étre réutilis
d’autres années notamment si celui-ci n’est pas dérangé (Theberge e
Theberge, 2004). Lorsqu’ils sont sur le site de rendez-vous, et sur
tout en fin d’été, les louveteaux commencent a faire des excursion:
(Van Ballenberghe et al. 1975, Fritts et Mech 1981, Ballard et a
1987) qui peuvent atteindre 6,9 km, mais celles de 3 km sont les plu
fréquentes (Van Ballenberghe et al. 1975). On peut mentionne
qu’une fois abandonné, le site de rendez-vous peut étre visité er
cours d’hiver (Harrington 1982, Dekker 1985 in Gray, 1993 ). Cel:
concerne alors, celui le plus utilisé au cours de la saison. Des indivi
dus seuls peuvent y séjourner de 1 a 8 jours.

La majorité des études employant le hurlement provoqui
concernent I'étude de la reproduction. Les variations possibles de:
vocalises, méme au sein des adultes ne permettent pas une discrimi
nation optimale pour compter les animaux (Sebe et Duchamp, il
prep.) Aussi, les périodes d’échantillonnage sont souvent centrée
entre juillet et septembre (Fuller et Sampson, 1988 ) afin de distin
guer les hurlements des adultes de ceux des jeunes (Harington
1986). En effet, il devient trés difficile de différencier les jeunes ¢
partir de septembre, ceux ci ayant déja appris les vocalisation
(Harrington et Mech, 1982b). En revanche, les tests montrent que l¢
début de la période post-reproduction est moins favorable pou
obtenir des réponses qu’'un peu plus tard en saison (Réseau loup
non publié ; Gazolla et al, 2002). Les séances de hurlements provo
qués consistent donc a localiser les sites de rendez-vous ( lorsque
ceux-ci existent) pour identifier les épisodes de reproduction (simple
présence/absence). Les meilleurs taux de réponse varient dans I
littérature selon la technique et I'intensité d’échantillonnage mai
sont en moyenne de 20 a 30 % lorsque les prospections sont aléa
toires sur les meutes connues (cf Harrington et Mech, 1982, Gazolli
et al, 2002, Réseau GC, 2004). Ce taux est largement amélioré lors
que les prospections sont ciblées sur les connaissances de terrains
antérieures (Harrington et Mech, 1982b, Réseau GC, 2004, Llanez:
et al, 2005). En revanche, la prospection au hasard, ou sur les indivi
dus isolés donnent peu de résultat (<5 %) (Réseau GC, 2004, Gazol
la et al, 2002).
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Conséquences pour la gestion

Cette revue internationale montre que les traits généraux de la
biologie de I'espece sont sensiblement équivalent des Etats Unis a
I'Europe. Les variations observées dans les dates de reproduction
sont principalement liées a la latitude qui reflete des conditions
environnementales auxquelles les loups s'adaptent. Ainsi, pour
caler les techniques d’échantillonnage, ces caractéristiques biologi-
ques sont a prendre en compte.

Compte tenu des résultats observés en France suite au travail
du Réseau loup/lynx mené par les correspondants depuis 2003 (cf
Réseau GC, 2005), nous montrons que le choix des sites et pério-
des d’échantillonnage, pour une efficacité maximum de recense-
ment des épisodes de reproduction, sont dans les moyennes inter-
nationales, sans divergences particuliéres qui pourraient étre liées
par exemple au milieu alpin.

Le hurlement provoqué est une technique relativement renta-
ble uniquement dans les zones de présence permanente (ZPP)
constituées en meute (au moins 1M et 1F depuis 2 ans) déja détec-
tées par le Réseau a grande échelle. L’application de cette techni-
que, qui nécessite une logistique en personnel et temps de travail
conséquente (minimum 1 point au 5 km?2 répété plusieurs fois par
ZPP), ne peut s'envisager en utilisation aléatoire de prospection.
Harrington et Mech (1983) ne trouvent aucune relation entre la
position des loups au sein de leur territoire sur les taux de réponse.
lls suggerent donc un mécanisme de réponse comportementale
immédiat indépendant de sa position dans le territoire. Cependant
leurs analyses ne couplent pas d'autres facteurs confondants,
comme la présence de jeunes sur sites de rendez-vous, qui sont
rapportés par ailleurs comme influengant ce taux de réponse.

Nous avons vu que la période de juillet était précoce pour les
jeunes et les taux de réponses souvent moins bons. Le choix de la
période se centrera donc a I'avenir sur la période d’ao(t a septem-
bre avec 6 répétitions. En dehors des protocoles expérimentaux,
les recensements pourront étre stoppés des lors que I'information
de présence de reproduction est confirmée.

__..Choix de la technique d’échantillonnage

Harrington et al (1982) proposent un échantillonnage systé-
matique sur un systéme de grille de 3*3 km dans laquelle seraient
sélectionnés les points les plus favorables en rapport aux condi-
tions de diffusion, d'accessibilité et de réception des signaux sono-
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res. Cette technique systématique est cependant logistiquement
non appplicable a grande échelle. La technique d'un échantillon-
nage dit « stratifié¢ » sera préférée, en utilisant les connaissances
préalables acquises sur les précédents sites de rendez-vous, obser-
vations de jeunes ...les répétitions seront réalisées jusqu’a obten-
tion de la réponse jusqu'a 6 nuits (de préférence non consécutives)
durant les 2 mois. Les ZPP non constituées en meute seront pros-
pectées de facon opportuniste.

Les relevés effectués sur la fiche de terrain conserveront les
détails de fréquences de réponses aux différents stimuli au sein
d’une session.

Plusieurs auteurs montrent I'effet du dérangement sur les
changements des sites de rendez-vous. Les durées de séjour sur les
sites sont raccourcies, suite a un dérangement répété, et entrainent
des risques de non-réutilisation I'année suivante (Theberge, 2004).
Nous observons ces cas aussi en France. Le hurlement provoqué
est un dérangement. L’objectif doit rester technique afin de maxi-
miser les chances de contacts pour identifier les statuts reproduc-
teurs des meutes installées.

Fig. 1 : Poids des louveteaux capturés (en nature) ou tués, au Minne-
sota 1.2, En France3 4 ou en Italie®: (U\/an Ballenberghe et al 1975 ;
@Fritts & Mech 1981, @)Réseau GC (2002) ; @Réseau GC (2005) ;
G)Marrucco et al. (2005). Courbe de tendance indicative exponentielle dans
les 4 premiers mois de vie
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Auteur (s) Zone géographique Taille moyenne des portées Taux_de
survie
sur animal Printemps |Hiver De7a9
mort mois
Murie 1944 Parc National du Denali 436
Adams 2005 Parc National du Denali 1,4 (1986-88)
4,4 (1988-94)
2,5 (1995-02)
Rausch 1967 Alaska 6,5F ad 0,55
53F 2ans
Peterson et al 1984 Péninsule de Kenai 5 4 0,80
Ballard et al 1987 Centre-Sud Alaska 55 53ab54
Burch 2002 Nord-Est Alaska 54 3,7
Hayes et Harestad 2000 Territoire du Yukon 57+04 43 0,75
Mech 1995 lle d’Ellesmere 4236
Fuller et Keith 1980 Nord-Est Alberta 3a7 39
Ream et al 1991 Colombie-Britannique 6 4,9 a9 mois 0,81
Pletscher et al 1997 Nord-Ouest Montana 53 45 0,85
Smith 1997 a 2005 PN Yellowstone 5,52 3,8a7 mols
Jimenez 2005 Wyoming (Hors YNP) 4,3**
Van Ballenberghe 1975 Nord-Est Minnesota 6 3,36 0,44
Fritts et Mech 1981 Nord-Ouest Minnesota 4,4
Harrington et al 1983 Nord-Est Minnesota :
- Sup Nationale Forest la7 2,85**
- Beltrami Island Forest 146 2,9%*
Fuller 1989 Centre-Nord Minnesota 6,6 32 0,48
Peterson 1977 Isle Royale Michigan 2a6
Potvin 1986 Québec : Papineau-Labelle 5a6
Jolicoeur 1998 Québec : Jacques-Cartier 6,3 +0,4 5,7 £0,7
Villemure 2003 Parc de la Mauricie 3a7
Jedrzejewsa et al. 1996 Bielowieza 6,25 2,6 0,42
Smietana 1997 Pologne (Bieszczady) 5a6
Boscagli 1982 Italie 59 3a4
Ciucci et al 1997 Italie 3 (1 cas)
De Beaufort 1987 France (enquéte historique) 495a5,13
** saison non précisée Tableau 1 : Taille des portées et taux de survie
Auteur (s) Zone géographi- | Nombre | Distances de la Durée de pré- | Abandon
que taniere* et entre o sence
les sites de RdV Arrivee
Ballard et al 1987 Alaska la2 100 m a 14 km* Au 2¢ site : - -
(1er) ao(t-début sept
Peterson et al 1984 Alaska (Kenai) plusieurs 2 km ou moins* Fin juin début - -
juillet
Frame 2005 Alberta 3 - - - -
Clark 1971 Isle de Baffin - - - 30] -
Gray 1993 Isle de Bathurst 2 4 km - 8] -
Van Ballenberghe | Nord-est Minnesota 25256 ] Deb sept a
1975 déb oct
Fritts et Mech 1981 | Nord-Ouest Minne- laz2 2,4 210 km* - - Fin gept a
sota 7,3 km du Ler déb oct
Harrington 1982 | Nord-Est Minnesota - - - 16 jours ; jusqu'a | Fin septa
71 jours déb oct
Ciucci et Mech Nord-Est Minnesota la2 - - - -
1992
Peterson 1977 Isle Royale 200 m a 6,7 km* - 11a48]j oct.
Joslin 1967 Parc Algonquin 1a3 800 m a 8 km* - 17 Mi ao(t a mi
(Ontario) 3 km sept.
Theberge 2004 Parc Algonquin - - - qlgjad2j -
Jedrzejwski, 2001 | Pologne (Bialowieza) - - Des juin - -

Tableau 2 : Nombre de sites de rendez-vous et durée de présence
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