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1 Introduction

1.1 Etatde l'art

Progressivement extirpé de son aire de réparthistorigue en Europe occidentale au
cours du XIXMsiécle (Breitenmoser, 1998), le loup g@anis lupus a néanmoins réussi a se
maintenir au travers de quelques populations atéimde celles d’ltalie composées d’une centaine
d’individus au début des années 1970 (Boitani, 1984 expansion numérique et géographique
depuis les années 1980 (Ciucci & Boitani, 1991anEisci & Guberti, 1993), ces derniéres ont peu
a peu colonisé la péninsule vers le nord de lanehdés Appenins (Fablket al, 2007) jusqu’a
atteindre le versant francais des Alpes du Sud9&2 {Houard & Lequette, 1993 ; Pouéeal,
1998).

Depuis cette date, le processus de recolonisatiofredoup du territoire francais est suivi
par I'Office Nationale de la Chasse et de la FaG@aeivage (ONCFS) et son Réseau de
correspondants Grands Carnivores Loup/Lynx. Ceodipde collecte d'indices de présence du
loup est stratifié sur deux niveaux, incluant amonitoring extensif déployé aujourd’hui sur 31
départements pour détecter la présence du prédateum suivi intensif et systématique au sein
des zones de présence permanente attestées decdegmur mesurer les paramétres
démographiques (Duchamp & Marboutin, 2007 ; Duchaingl, soumis). Couplés a I'utilisation
d’outils moléculaires non invasifs (Valiere & Taletr 2000 ; Valiere, 2002 ; Valiéet al, 2003 ;
Fabbri et al, 2007), ces indicateurs biologiques témoignent’@eolution démographique et

spatiale positive du prédateur en France, esdentieht dans le massif alpin.

Au-dela des études menées sur la dynamique nured@pbaynest al, 2010) et spatiale
(Marboutinet al, 2010) de I'espece a I'échelle du territoire fl@sgune meilleure connaissance
des habitudes alimentaires du loup, élevé au rangodnpétiteur de I'homme (Breitenmoser,
1998), revét un intérét scientifique et politiqueatain (Grahanet al, 2004). La prédation lupine
sur les especes cynégeétiques d’une part, et strolgseaux domestiques d’autre part, est en effet
au coeur de vives controverses. Aussi, la mesunetitpieve de la part des ongulés domestiques
versussauvages prédatés ainsi que sa variabilité desigdce et dans le temps est-elle une donnée

déterminante pour I'ajustement des mesures deogesinservatoire du loup gris en France.

Le régime alimentaire du loup a déja fait I'objetmbmbreux travaux dans diverses régions

du monde marquées par I'établissement ou la resalton de territoires par I'espéce (e.g.






Muszynska, 1996 ; Jedrzejewsdial, 2002 ; Bubarsepp & Valdmann, 2003 ; Knappwosde20
Stahleret al, 2006 ; Barja, 2009 ; Wiebst al, 2009). Les auteurs mettent en exergue la relation
entre la composition du régime et la diversitébdladance et la vulnérabilité des proies (e.g.
Huggard, 1993, Meriggi & Lovari, 1996). Capitagti al. (2004) présument également un lien
entre le régime alimentaire du prédateur et satestia colonisation sur le territoire. Outre la plac
prépondérante occupée par les ongulés sauvagesl'diimentation des populations lupines
étudiées, I'impact sur les troupeaux domestiqued kEsgement démontré saisonnierement (e.g.
Brangi et al, 1991 ;Meriggi & Lovari, 1996 ; Ciucci & Boitani, 1998 ; idli et al, 2005). Ce
phénoméne de déprédation sur les ongulés domestgtiexpliqué par divers facteurs tels que la
densité de loups sur le territoire (Harper, 20B&artinenet al, 2009), le chevauchement des aires
de répartition des populations lupines avec legezate présence du bétail (Treetsal, 2004),
'abondance et la vulnérabilité des troupeaux liges traditions d’élevage locales (Kackensky,
1996), la grande adaptabilité du loup aux condititocales (Peterson & Ciucal Mech &
Boitani, 2003), ou encore la faible disponibilitéire I'absence de proies sauvages (Vos, 2000 ;
Sidorovich, 2003 ; Migliet al, 2005). Dans le contexte d’une activité importagit traditionnelle
d’élevage ovin extensif dans les alpes francaiBeshampet al (2004) et MEEDAT & MAP
(2008) montrent que les ongulés domestiques pewomstituer une part significative du régime
alimentaire du loup selon le type de pastoralisnéeelbppé localement. Delaigue (2006)
mentionne d’autre part I'effet de la taille de laute — nombre d’'individus dans le groupe social —
sur 'importance du phénomene de déprédation dogthl. La part des ongulés domestiques dans
le régime alimentaire des meutes de petite tadlalde étre plus importante que dans les meutes
composées d’'un grand nombre d'individus. L'autexplique cette tendance par le fait qu’'une
meute de grande taille est capable de se strugborar chasser de grosses proies - difficiles a

capturer pour de petites meutes -, limitant dessattaques aux troupeaux.

En France, les études sur le régime alimentaireww ont débuté dés 1995 au travers du
développement de clés de détermination spécifiquesortege de proies disponibles dans les
zones de colonisation du prédateur. Les analyg@slogiques réalisées par 'TONCFS portent sur
plus de 1300 échantillons (référencés de 1995 &)2B@0pports a I'analyse descriptive spatio-
temporelle des préférences alimentaires du loupleRes travaux, Poullet al. (1997), Bertrand
(2003), puis Delaigue (2006) mettent en évidengadpondérance des ongulés sauvages dans le
régime du loup ainsi que le phénomene de repoprél@ation. Ces auteurs démontrent en outre
une diminution significative de la part relative ohowuflon dans le régime alimentaire des meutes

du massif du Mercantour au cours du temps, acconéigag’une augmentation des parts relatives






d’'autres especes d’'ongulés sauvages a l'instarhdmais et du chevreuil. Les auteurs restent
cependant a des échelles locales. Ducheimgh. (2004) estiment la variabilité de la part relative
des ongulés domestiquesersussauvages - prédatés a I'échelle des Alpes maigegie, ni la

dimension de meute, ni la disponibilité relativectiaque espéce proie.

1.2 Contexte du stage

Le Centre National d’Etudes et de Recherche Appkgu« Prédateurs - Animaux
déprédateurs » (CNERA PAD) constitue I'une des ciniés d’études et de recherche appliquée
de 'ONCFS. Le CNERA PAD est chargé de mettre elvreeun programme pluriannuel de
recherche focalisé sur les especes prédatricesaand: Il a notamment pour mission de conduire
des recherches sur la biologie de ces especesablesssu protégées et sur leurs interactions avec

les activités anthropiques (agricoles, cynégétiqoesistiques).

Le CNERA PAD est composé de trois equipes: «etarnivores », «ours » et
« loup/lynx », équipe au sein de laquelle a étéseae stage de cing mois, a Gap. Celle-ci est
notamment chargée du développement d’outils de duiloup et du lynx, deux grands prédateurs
en phase de recolonisation du territoire frangegud trois décennies avec :

- un suivi patrimonial dont la stratégie d’échantihl@ge est stratifiee sur deux échelles
spatiales réalisé via un Réseau de correspondaatgl$&sCarnivores Loup/Lynx chargé de
produire des indicateurs robustes de mesure d¢ tlétconservation des especes ;

- des programmes d’études et recherches dédiésigpénient a I'estimation de parametres

démographiques et a la modélisation de system&sglujaes.

L’objectif sous-jacent a de tels suivis est 'aroidition des connaissances sur la dynamique
spatio-temporelle des populations de loups et e éyp France et plus largement, sur la biologie et
I'écologie de ces deux especes en interaction de®cactivitts humaines. Ces recherches
s'inscrivent dans un objectif de gestion appliquErir alimenter le processus de décision
(MEEDAT & MAP, 2008) en matiere de gestion des espedes espaces et des interactions avec
les activités anthropiques. L’analyse du régimmaetitaire du loup en France, I'objet de ce stage,

s’inscrit dans ce projet global.






1.3 Objectifs et missions du stage

L’objectif de la présente étude s’inscrit dans datouité de travaux francais menés par
Poulleet al. (1997), Bertrand (2003), Duchamgisal (2004) et Delaigue (2006). Il consiste a :

(1) caractériser la variabilité spatiale du régimeahtaire du loup entre especes sauvages et
domestiques ainsi qu’au sein des espéeces sauvagesgrant la dimension territoriale des
meutes ;

(2) identifier d’éventuels reports de prédation intexagls au sein des meutes. Il s’agit de
mettre en exergue des phénoménes dit de « switehibgspéces proies dans le régime
alimentaire du prédateur au cours du temps ;

(3) expliguer les variations de la composition du régialimentaire en étudiant 'effet de
facteurs tels que la meute, la taille de la meldanée et la saison. La problématique
majeure inhérente a la présence du loup sur ikofegrfrancais étant reliee au phénomene
de déprédation sur les troupeaux domestiquesacailta été orienté vers l'identification
des facteurs impligués dans les variations de ta ges ongulés domestiques dans le
régime du prédateur. En outre, si la taille de éut@ se révélait avoir un effet significatif,
négatif ou positif (Delaigue, 2006), sur la consation d’ongulés domestiques par le

loup, de nouvelles orientations en matiere de geste I'espéce pourraient étre suggérées.

Le travail mis en ceuvre pour atteindre ce tripledif a consisté a :

(1) Enrichir le jeu de données pré-existant via laisaabn pratique d’analyses coprologiques
en laboratoire sur la base de techniques largemlecimentées par ailleurs sur les
carnivores (Putman, 1984 ; Reynold & Aebischer 19€learyet al, 2009 ; Hartova-
Nentvichova, 2010) et améliorées par I'équipe desrbesoins d’adaptation au contexte
francais.

(2) Choisir et appliquer les outils statistiques petamgtde mettre en évidence (a) la variabilité
spatio-temporelle de la composition en especeeprdu régime alimentaire du loup a

I'échelle du massif alpin francais, et (b) les éacs explicatifs de cette variabilité.
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Figure 1. Carte de répartition des correspondants du Réseemnds Carnivores Loup/Lynx
sur le territoire frangai@ource : ONCFS).

Figure 2. Collecte de feces en période hivernglarce : ONCFS).



2 Matériel et méthode

2.1 Aire d'étude

Le présent travail a été consacré a I'analyse gime2alimentaire de neuf meutes de loups
installées dans le massif alpin francais. Quatreg stablies au coeur du Mercantour, dans les
massifs de Haute Tinée, Moyenne Tinée, VésubieeT@é/ésubie-Roya. Les cing autres meutes
sont situées dans les massifs du Vercors OuestpkteHauts Plateaux, Belledonne, Queyras et
Béal-Traversier. Ces différents massifs se disengmotamment par leur disponibilité en ongulés
sauvages et par le type de pastoralisme exercélematpages — transhumamrsusrésident du
Nord au Sud (Ernoultet al, 2003). La disponibilité en ongulés domestiquaseven outre d’'un
massif a I'autre selon la durée de paturage diil lpétgore a chaque catégorie d’unité pastorale.

2.2 Recueil des données

2.2.1 Récolte des échantillons sur le terrain

Depuis le retour du loup sur le territoire frangams 1992, la collecte de feces est assurée
par le Réseau de correspondants Grands Carnivangg/LUynx déployé sur 31 départements
(Figure 1). Au cours des différents protocoles wigis hivernaux et estivaux les excréments sont
récoltés et stockés individuellement dans des glastifiés (Figure 2) - de fagon a prévenir tout
risque de pollution génétique —, référencés, efgelds, avant d’étre soumis a des analyses

génétiques et coprologiques en laboratoire.

2.2.2 Analyses génétiques

Les feces collectés sont soumis a des analysetiqgégseau Laboratoire d’Ecologie Alpine
consistant en [I'extraction et I'exploitation de nformation génétigue contenue dans les
échantillons. L’analyse de 'ADN mitochondrial isdas cellules épithéliales de l'intestin permet
en outre de déterminer I'espéce a l'origine dedlte ainsi que sa lignée génétiqualiere &

Taberlet, 2000 ; Valiere, 2002 ; Valigeal, 2003). Seuls les excréments de loup sont corservé

2.2.3 Analyses coprologiques

L’examen micro-histologique du matériel fécal cinstune technique largement utilisée
dans I'étude du régime alimentaire des carnivdPesngan, 1984 ; Reynolds & Aebischer, 1991) et
respecte une procédure standardisée. Une phasuipagie d’étuvage a 70°C pendant 48 heures

permet le séchage et la stérilisation du matélf prévenant ainsi tout risque de transmisséon d
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Figure 3. Schéma de la structure d’un poil (d’aprés Fatial, 1979)
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Figure 4. Schéma d’'une coupe transversale de poil (d’apresrile 1991).

Figure 5. Observation de la médulla, des écailles et d'wupe transversale d'un poil de cerf
au microscopée gauche a droite)



maladies anthropozoonosiques. Dilacéré dans ungmsohqueuse, I'excrément est ensuite soumis
a une étape de tamisage pour séparer les fractimngscopiques des éléments macroscopiques.
Seuls les macro-restes — poils, o0s, végétaux etrenin — sont conserves et leurs proportions
respectives sont estimées visuellement. La détatrmmde la (ou des) proie(s) consommée(s) par
le loup repose des lors sur I'analyse microscopide® poils, peu altérés par le processus de
digestion (Faliuet al, 1979). Clés de détermination (Duchampal, in prep.)et atlas de
réferences a l'appui (Debrot, 1982 ; Teerigk al, 1991), l'observation des caractéres
macroscopiques, de la médulla, des structuresleisab et des coupes transversales des poils
(Figures 3, 4 et 5), conduit a l'identification the (ou des) espéce(s) proie(s) associée(s). Ces
analyses ont fait partie intégrante du stage.

2.3 Présentation du jeu de données et pré-traitements

Le jeu de données brut consiste en 1357 excrérdamigine lupine - résultats génétiques
a l'appui - collectés sur la période 1995-200%aHelle des Alpes Francaises. A chacun des féces
sont associés sa date de prélevement, sa loaalisai meute d’appartenance et sa composition
(une a deux especes proies). Présente dans 258xatéments, la seconde espéce proie a été prise
en compte dans I'étude du régime alimentaire. @edaanalyses statistiques ont nécessité le
regroupement des items alimentaires en quatre gsacatégories : ongulés sauvages (mouflon,
chamois, bouquetin, chevreulil, cerf, sanglier, m@mtifi€), ongulés domestiques (mouton, chévre,
vache, cheval, non identifié), autres (micromamraifeagomorphe, marmotte, renard, mustélidé),
et non identifié. Aprés détermination de la pag dspeces non identifiées, cette derniére catégorie
ne renseignant en rien sur la composition du régilineentaire a finalement été retirée. Dans le
méme ordre d’'idée, les ongulés sauvages et domestigon identifiés ont respectivement été
redistribués au sein des catégories « ongulés gasivaet « ongulés domestiques » par le biais
d’'un codage flou (Calenge, comm. pers. ; Chevehetl, 1994) (Annexe 1). D’autre part, les
années 1995-1996 (début de la colonisation du lea®007-2008 (échantillons en cours de
traitement) pour lesquelles peu de données étdispbnibles (7%) ont été retirées du jeu de
données (n = 1205).
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2.4 Analyses spatio-temporelles du régime alimentairéu loup dans les Alpes francaises

2.4.1 Analyses inter-meutes : comparaison du régime de nemeutes a situations

contrastées

Le premier objectif du présent travail a consistétadier la variabilité du régime
alimentaire entre différentes meutes de loups ptésalans les Alpes frangaises. Compte tenu de
la disponibilité des données inhérente a chacusendmites, cette premiere phase d’analyse du
régime a été menée sur neuf d’entre-elles (Figur€biatre de ces meutes sont localisées dans le
massif du Mercantour et plus particulierement eateldinée (n = 228 échantillons), en Moyenne
Tinée (n = 52), en Vésubie-Roya (n = 131) et eruliesTinée (n = 286). Les cing autres meutes
sont présentes sur les massifs du Béal-Traversrerl(02), de Belledonne (n = 64), du Queyras (n
= 114), du Vercors Hauts Plateaux (n = 131) et dicdts Ouest (n = 33). L'analyse comparative
du régime alimentaire inter-meutes a consisté aiglipliser les variations des fréquences relatives
des différentes espéces proies dans le regiman@yser la diversité des niches trophiques, (3)
explorer la variabilité spatio-temporelle de la gasition du régime, et (4) rechercher les facteurs
explicatifs de la probabilité d’'occurrence des dégwlomestiquegersussauvages dans le régime

alimentaire du prédateur.

2.4.1.1 Etude des variations des parts relatives des @iffias especes proies dans le régime

Les fréquences d’occurrences relatives (FOR) dgushd@em alimentaire ont été calculées
pour chacune des neuf meutes tel que FGREN; / 2N;) x 100 ou N est le nombre
d’occurrences de l'item i dans la meute j ¢iebt le nombre total d'occurrences de tous lessitem
trouvés dans le régime de la meute j. Les fréqeendaccurrences relatives saisonnieres de
chaque espéce proie ont également été calculéesipague meute. Pour étudier ces variations
saisonniéeres inter-meutes, les mois ont été regsdp Mai a Octobre (= Eté) et de Novembre a
Avril (= Hiver), correspondant aux rythmes biologgs des especes proies et du prédateur ainsi
gu’aux conditions d’exercice du pastoralisme dassAlpes francaises. Un tel regroupement a

également permis d’homogénéiser le nombre de dertiggonibles par saison.

Un test d'indépendance du Khi-deux a été utilfs® @e vérifier I'existence de différences
significatives de composition du régime alimentardre les neuf meutes en termes d’ongulés
sauvagesersusongulés domestiques. Le cas échéant, la contribdgochaque paire de meutes a
été vérifiee par un test du Khi-deux de facon ati€fler les meutes présentant des parts relatives
de ces deux catégories de proies significativemtiégrentes.






Une représentation triangulaire a été utilisée pmsitionner les neuf meutes de loups en
fonction des fréquences d’occurrences relativesR)F@es catégories de proies «ongulés
sauvages », « ongulés domestiques » et « autnes pradans leur régime alimentaire respectif. A
chacun des sommets du triangle correspond uneocitéte proies. Chaque meute, caractérisée
par un triplet (FOR(ongulés sauvages), FOR(ongldésestiques), FOR(autres proies)), est placée
au barycentre des sommets pondérés par ces tansitgs. Ce type de représentation a été retenu
de facon a identifier la catégorie de proies prépaante dans le régime de chaque meute d’'une

part, et & mettre en évidence d’éventuelles @iffées inter-meutes d’autre part.

2.4.1.2 Analyse des niches trophiques

Une niche trophique peut se définir par la facontdme espéce utilise les ressources
alimentaires qui lui sont disponibles (Polechov&i&rch, 2008). L'indice de Levins standardisé
(Hurlbert, 1978) a été utilisé pour évaluer laléades niches trophiques de chacune des neuf
meutes tel que B’= B-1/n-1 avec B 2 f# ou n est le nombre d’'items alimentaires danédeme
de la meute et;est la fréquence d'occurrence relative @ifitem alimentaire dans le régime. La
standardisation de l'indice de Levins a permis tBaly un indice compris entre 0, décrivant une
petite niche trophique liée a une spécialisationpdédateur, et 1, décrivant une large niche

trophigue caractérisée par une équi-répartition di@nd nombre de proies dans le régime.

Le degré de chevauchement des niches trophiquasedésneutes a été évalué par le biais
de l'indice de Pianka (Pianka, 1973) tel que RpF. pi / \/(Zpi,-Z. pKk?) ou [ et pk représentent la
part relative du®™item alimentaire dans le régime des meutes j €ekindice est compris entre
0, lorsque les niches trophiques des deux meutepa@es ne se recouvre pas du tout, et 1,
lorsque ces niches se chevauchent completemeataithsi été possible d’identifier les meutes
présentant des habitudes alimentaires prochesessament.

Une classification ascendante hiérarchique a dtgéet pour représenter graphiquement —
sur un dendrogramme — les groupes de meutes etiofortii degré de recouvrement de leurs
niches trophiques. Les indices de Pianka calculsgdemment et transformés (1 — R) ont permis
de construire une matrice de dissimilarité inteutee D. A partir des distances obtenues, les
meutes ont été regroupées deux a deux, selon @egsics itératif, via un critere d’agrégation.
Différents criteres ont été testés afin d’obteaidendrogramme conduisant a la représentation la

plus fidele des différences inter-meutes établi@ssda matrice D. Le calcul de la Norme 2






(Mérigot et al, 2010) a permis de sélectionner le meilleur @itgarmi le lien simple, le lien
moyen, le lien complet et le critére de Ward.

2.4.1.3 Analyse de la variabilité spatio-temporelle du régialimentaire du prédateur

Une analyse en composantes principales sur vesidhktrumentales (ACP-VI) a été
utilisée pour explorer la structure spatio-tempereles différences de régime alimentaire du
prédateur. L’ACP-VI a permis de traiter simultan@ingeux tableaux de données portant sur les
mémes individus — ici les feces — en cherchanpégeer la structure de I'un par l'autre (Calenge,
comm. pers.). Le premier tableau contient les besaréponses — les proportions relatives
d’espéces proies dans le régime — et le secondenbies variables instrumentales — la meute,
'année et la saison — supposees étre des prédiaties variations observées dans le premier
tableau. L'interprétation conjointe des projectiotss variables explicatives et des variables
réponses sur un méme plan a permis de discrirfeésdnabitudes alimentaires des neuf meutes

tout en intégrant une dimension temporelle a l'\zsal

2.4.2 Analyses intra-meutes : mise en évidence du phénongde report de prédation

Au-dela de la comparaison spatiale du régime alianendu loup dans le massif alpin
francais, le second objectif de I'étude a consistéettre en évidence d’éventuels phénomeénes de
reports de prédation a l'intérieur de chaque mdbéms cet objectif, les analyses présentées ci-
aprés ont porté sur cing meutes de loups (HautéeTiMésubie-Tinée, Vésubie-Roya, Queyras,
Vercors Hauts Plateaux) installées sur cing siegéférence répartis du Nord au Sud. Cette
sélection a permis de stratifier les différencepa&oralisme — sur un gradient transhumangus
résident — et les variations de disponibilité alimage — densité des espéces sauvages et durée de
paturage des troupeaux domestiques. De faconféewgexistence de variations temporelles dans
la composition du régime alimentaire intra-meugs, dutils statistiques suivants ont été utilisés :

(1) fréquences d’occurrences relatives, et (2)yseadn composantes principales (ACP).

2.4.2.1 Fréquences d’occurrences relatives

Les frequences d'occurrences relatives annuelleshdgue espece proie ont été calculées
pour les cing meutes référentes. Pour que ces pi@moaient un sens, un minimum de 6 données
par année et par meute a été imposé pour calcededarniéres. Des diagrammes en batons ont
permis de représenter graphiquement ces parttveslat de faire apparaitre des phénomenes de

reports de prédation interannuels a l'intérieucldgque meute.
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2.4.2.2 Analyse en composantes principales

L’analyse en composantes principales (ACP) a étséat pour étayer les résultats de
'ACP-VI et étudier de facon approfondie les vddas interannuelles du régime alimentaire au
sein de chacune des meutes. Un tableau Annéemdigilus) * Espéces proies (les variables)
contenant les fréquences d’occurrences relativasedies de chaque proie a été construit pour
chacune des cing meutes. Ce tableau étant homgamables de méme unité), une ACP centrée
— mais non réduite — a permis de donner plus d#spmix espéeces proies les mieux représentées
dans le régime alimentaire de la meute et de digter au mieux les années en termes de

changement de composition du régime.

2.4.3 Identification des facteurs responsables des vatians du régime alimentaire

Une approche inférentielle a été adoptée afin dtifler les facteurs susceptibles
d’expliquer la composition du régime alimentairelaup. Un modéle linéaire généralisé a ainsi été
utilisé pour modéliser la probabilité de trouvers dengulés domestiques dans le régime du
prédateur. La variable réponse étant une variablgrb et la distribution des données étant par
conséquent de type binomial, [lutilisation d'un reta linéaire généralisé — et plus
particulierement d’'une régression logistique, siegiosée (Crawley, 200.7/Quatre facteurs — la
meute, I'année, la saison et la taille de la maitesi que les interactions ayant un sens biolagiqu
ont été combinés pour construire plusieurs modedssibles de prédiction de la probabilité de
présence d’ongulés domestiques dans le régimeéleatisn du modele s’ajustant le mieux aux

données a été réalisée via des tests du Khizsuapports de vraisemblance entre les modéles.

3 Reésultats

3.1 Analyse comparative du régime alimentaire de neuf eutes de loups
3.1.1 Etude des variations des parts relatives des difféntes especes proies dans le régime

Les meutes situées hors Mercantour (Queyras, Béakfsier, Belledonne, Vercors Ouest
et Vercors Hauts Plateaux) se distinguent des mealiieMercantour (Haute Tinée, Moyenne
Tinée, Vésubie-Roya et Vésubie-Tinée) par (1) &pndérance du chevreuil dans la composition
de leurs régimes alimentaires ¢8% 7% contre 9% + 3%), proie davantage prédatée en hiver, (2)
une moindre consommation d’ongulés domestiques:(@»% contre 260+ 15%), et (3) une faible

prédation sur les autres proies — marmottes, manomiferes, mustélidés, renards et lagomorphes
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Vésubie-Roya Moyenne Tinée

Haute Tinée X2=15.2 (p<0,001) X?=4.8 (p<0,05)

Vésubie-Tinée X?=41.0 (p<0,001) X?=23.8 (p<0,001)
Queyras X2=27.2 (p<0,001) X?=12.8 (p<0,001)
Béal-Traversier X?=38.2 (p<0,001) X?=215 (p<0,001)
Belledonne X?=62.5 (p<0,001) X?=43.2 (p<0,001)
Vercors Ouest X?=65.2 (p<0,001) X?=45.8 (p<0,001)
Vercors Hauts Plateaux X?=27.2 (p<0,001) X?=12.8 (p<0,001)

Figure 8. Khi-deux (et p-value associée) : les parts redatiVongulés sauvages et domestiques
apparaissent significativement différentes damédane des meutes de Vésubie-Roya, et dans

une moindre mesure de Moyenne Tinée, par rappoutes les autres meutes.

/’ ﬂ\ 0,086
i \

0.16

Ongulés domestiques Autres proies

[verc say 0.08

Moyenne Tinée || V#subie-Tinée -
0.6

0.4 0.76 1
Ongulés sauvages

Figure 9. Représentation triangulaire de la composition egut#s sauvages, en ongulés

domestiques et en autres proies du régime alinmmerdas neuf meutes étudiées.



(10% + 4% contre %6+ 3%) (Figure 7). Les meutes du Béal-Traversier et dicbrs présentent les
plus fortes proportions de chevreuils dans leugimés (42 + 29%) notamment au cours de la
saison hivernale. En été, ces meutes se repouere schamois, le bouquetin et les ongulés
domestiques. Les parts relatives des différeniasces proies sont relativement similaires chez les
meutes du Queyras et de Belledonne (eqd8 mouflons, 26 + 1% de chamois, 8B + 1% de
bouquetins et 28 + 1% de chevreuils). Dans le Mercantour, la meute dsubie-Roya se
distingue des autres meutes par une consommatiouésade proies domestiques %j6bet ce,
quelle que soit la période de 'année%eh éte et 48 en hiver). Les meutes de Haute Tinée et de
Vésubie-Tinée présentent des régimes comparallegnhent composés de mouflons %18
10%), chamois (2% + 9%) et bouquetins (24). Ces trois espéces proies sont majoritairement

consommeées en hiver, notamment chez la meute de Himée.

D’autre part, les proportions relatives d’ongusgsivages/ersusd’ongulés domestiques
(Annexe 2) apparaissent significativement difféesrgntre les neuf meuteg € 138.6 ; p-value <
0.001). La meute de Vésubie-Roya et, dans une msoimeésure, la meute de Moyenne Tinée se
distinguent clairement des autres meutes (Figuret &ontribuent a I'essentiel de I'effet meute

détecté.

Enfin, la position du barycentre dans le diagranmtnagulaire (Figure 9), relativement
proche du sommet représenté par les ongulés sajvagbgque clairement que le régime
alimentaire moyen des neuf meutes de loups étuégtesomposé de 76% d’ongulés sauvages
contre 16% d’ongulés domestiques. Les autres poeeg/pes marmottes, micromammiferes et
lagomorphes apparaissent anecdotiques (8%) edawantage représentées dans le régime de la
meute du Queyras. D’autre part, le diagramme pedmeliscriminer la meute de Vésubie-Roya de
toutes les autres, celle-ci étant clairement [osiie vers le sommet représenté par les ongulés

domestiques composant 46% de son régime.

3.1.2 Analyse des niches trophiques

Les indices de Levins standardisés mesurent I'éenlks niches trophiques de chacune
des meutes (Figure 10). Les meutes de Belledonde d&lloyenne Tinée présentent les niches
trophiques les plus larges - respectivement 0.580.64 -, indiqguant une consommation
relativement équi-répartie entre les différentgseees composant leurs régimes. La meute du
Béal-Traversier présente au contraire la nicheaadtaire de plus petite taille (0.23) caractérigiqu
d’'un régime alimentaire majoritairement composénd’'espéce proie a laquelle peut étre associée

une large diversité de proies alternatives consagsrdans de faibles proportions. Comprises entre
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0.23
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VO VHP

Meutes du Mercantour :
HT : Haute Tinée

MT : Moyenne Tinée

VR : Vésubie-Roya

VT : Vésubie-Tinée

Meutes hors Mercantour :
Q :Queyras ; BT : Béal-Traversier
B : Belledonne VO : Vercors Ouest ;

VHP : Vercors Hauts Plateaux.

Figure 10. Indices de Levins standardisés : taille des mi¢raphiques des neuf meutes.

it Mt VR T o BT B VO
HT

MT _ Jo71

VR 053 0.78

vi  losg  Jo81  lo.71

Q 076 059 054 |0.74

BT 065 (046 [047 058  |0.92

B 078 [0.69 048 [0.76  [0.95  |0.95

VO 066 041  [033 o5 Jos9  [0.97 |o.87
viHP  lo.66 051 053|058 |o.o4  [GIGGEMMN0.88  |0.95

Figure 11. Indices de Pianka : degré de recouvrement dessitcbphiques des neuf meutes.
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Figure 12.Dendrogramme obtenu par I'application du lien mogda matrice de dissimilarité.



0.37 et 0.46 les tailles des niches trophiquesadi®es meutes — Haute Tinée, Vésubie-Roya,
Vésubie-Tinée, Queyras, Vercors Ouest et VercotgdHalateaux — sont relativement similaires et
dénotent des régimes alimentaires intermédiairegpeécédents. Cette variabilité de la taille des
niches trophiques est a relier aux difféerencesisigodibilité en especes proies sur les territoires

des meutes.

La figure 11 fait apparaitre les valeurs des irglide Pianka inter-meutes (R) indiquant le
degré de chevauchement des niches trophiques ddsnretes étudiées, autrement dit les
ressemblances entre paires de meutes en termemgesition du régime alimentaire. Les valeurs
des indices de Pianka apparaissent plus élevéssrades meutes situées hors Mercantour (0.87
R < 0.99), et dans une moindre mesure au sein desmdut Mercantour (0.58 R < 0.89),
gu’entre les meutes appartenant a ces deux aioggaghiques distinctes (0.33R < 0.76). Ces
résultats indiquent qu’a l'intérieur d’une zone ge&phique — Mercantowmersushors Mercantour
— les meutes présentent des régimes alimentail@s/eenent proches, exceptions mises a part
(e.9. Rirvr = 0.53)). Hors Mercantour, les meutes du Béal-@msier et du Vercors Hauts-
Plateaux présentent en outre des niches trophisgm@blables a 99 (R = 0.99). Les niches
alimentaires des meutes de Vésubie-Roya (Mercagnéutu Vercors Ouest (hors Mercantour)

apparaissent au contraire comme étant les plugnéles (R = 0.33).

La matrice de dissimilarit¢ D (Annexe 3) fait amae les différences de niches
trophigues entre paires de meutes établies a dadivaleurs inverses des indices de Pianka inter-
meutes (1 - R). Le critere d’agrégation retenu pmmnstruire le dendrogramme le plus fidele a
cette matrice est le lien moyen, la plus petiteewalde la Norme 2 (0.48) lui étant associée
(Annexe 4). La représentation graphique obtenugu(Ei 12) permet de discriminer — une
nouvelle fois - les meutes situées hors Mercardesrmeutes du massif du Mercantour. Au sein
de chacun de ces groupes, les sous-groupes eétabh&rent que les meutes situées hors
Mercantour présentent des différences de nichelitjoes plus petites qu’au sein des meutes du
Mercantour. La plus petite distance sur le dendmogne sépare en outre les meutes du Béal-
Traversier et du Vercors Hauts-Plateaux, touteg diuées hors Mercantour.

3.1.3 Analyse de la variabilité spatio-temporelle du régne alimentaire du prédateur

Les projections des variables instrumentales suprimier plan de I'ACP-VI font
apparaitre une double structure sur I'axe 1 (Fi@3ca et Annexe 5). D’'une part, cet axe permet de

discriminer les meutes présentes sur le massif éwcdtour (Haute Tinée, Moyenne Tinée,
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Vésubie-Roya et Vésubie-Tinée) des meutes hors avitmar (Queyras, Belledonne, Béal-
Traversier, Vercors Quest et Vercors Hauts PlajedDdautre part, ce méme axe oppose les
années marquant le début de la période d’étude8(@2®00) aux années suivantes (2001 a 2007).
L’axe 2 oppose principalement les meutes de Tieéeetle de Vésubie-Roya et, dans une moindre
mesure, les saisons. La projection des especeassmoi les axes de 'ACP-VI fait apparaitre une
nette opposition entre I'espéce « Chevreuil » stdatres espéces, structurant le premier plan
factoriel (Figure 13.b). L’analyse conjointe degjpctions des especes proies et des projections
des variables instrumentales conduit aux résidtatants :

(1) les meutes du massifs du Mercantour se distimgies autres meutes par un régime pauvre
en chevreuils et orienté sur les ongulés de moeté&ramois, mouflons et bouquetins) en
début de période d’étude. Cette structure chamgeté de 2001 ;

(2) le régime alimentaire des meutes hors Mercargpparait au contraire riche en chevreuils,
notamment aprés I'année 2000 ;

(3) les ongulés de montagne sont progressivement reépfzar le chevreuil dans le régime
alimentaire du prédateur au fil des années ;

(4) la prédation sur le mouton apparait particulierenfienie chez la meute de Vésubie-Roya,

la distinguant de toutes les autres meutes.

3.2 Analyses intra-meutes : mise en évidence du phénonade report de prédation

3.2.1 Fréquences d'occurrences relatives

Le phénomene de report de prédation apparaitmwiaitechez les meutes de Haute Tinée et
de Vésubie-Tinée au fil des années (Figure 14 eleR@ 6). En Haute Tinée, la part relative du
mouflon diminue progressivement entre 1997 et 200profit d’'une diversification des especes
prédatées comme le sanglier, le cerf et surtouthkvreuil. En Vésubie-Tinée, le patron est
sensiblement le méme, a ceci pres que la périodiecdisation sur le mouflon est déja passée en
regard de l'ancienneté de linstallation de la meestr le territoire (1993). Ainsi, I'espece ne
représente qu'une faible part dans le régime dadate depuis 1998 ¢8+ 5%). Le chamois
constitue deés lors I'espece majoritaire du réginsgjie dans les années 2000 a partir desquelles il
est progressivement remplacé par le chevreuil. dhaemeute de Veésubie-Roya, la forte
représentativité des ongulés domestiques dangileeélimentaire de la meute tout au long de la
période d'étude (a I'exception de I'année 2003 plaguelle six données seulement étaient
disponibles) ne permet pas de faire apparaitreslts ttendances au sein des espéeces sauvages.
Quant aux meutes du Queyras et du Vercors Hautsalhg il apparait qu’au cours des années ou
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Figure 14.Variations annuelles du régime alimentaire deq oneutes référentes : mise en
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la prépondérance du chevreuil dans le régime eshsmmarquée, la compensation se fait
essentiellement sur le bouquetin dans le Queyras é& chamois dans le Vercors.

3.2.2 Analyse en composantes principalg$-igure 15)

3.2.2.1 Haute Tinée

Les deux premiers axes de 'ACP — expliquant 86%lade@ariance totale — mettent
clairement en exergue trois especes proies, leflompue chamois et le chevreuil ainsi que
I'existence d’'un phénomene de report de prédatiermouflon est essentiellement présent dans le
régime alimentaire de la meute en début de pédadstallation du loup sur ce territoire (1998 a
2000). Le régime se diversifie ensuite vers le ohlet, dans une moindre mesure vers d’autres
especes (caprinés sauvages et domestiques notambeeahevreuil, absent en début de période,
apparait comme I'espéce la plus représentativégime a partir de 2002. Un point particulier est
a noter quant a la représentation du chamois piuguée en 2006. La structure générale observée

préecédemment dans I’ACP-VI (section 3.1.3.) esiaié@rifiée pour la meute de Haute Tinée.

3.2.2.2 Vésubie-Roya

Une structure nette se dégage de l'axe 1 — refisdaedn% de la variance totale — séparant
'année 2003, marquée par une forte consommatiarhdeois, des autres années. Cette structure
met en évidence un artefact lié au faible nombréatmées disponibles en 2003. Les autres années
font apparaitre le mouton comme I'espece proie ntaj@ du régime alimentaire de la meute de
Vésubie-Roya. La présence des autres espéces sétmbladépendante de celle du mouton, ces
derniéres apparaissant quasi exclusivement sug PaxCet axe sépare en outre la période 1998-
2001, marquée par la prépondérance du bouquetin etrf, de la période 2002-2007 caractérisée

par la présence de chevreuils, caprins, marmdtregceomammiferes.

3.2.2.3 Vésubie Tinée

Le premier axe de 'ACP — expliquant 73% de l'iretbtale — fait apparaitre une structure
qui rappelle également celle mise en évidence tdaa$VI. Alors que le début de la période
d’étude (1997-2002) est marqué par une consommadimgulés de montagne, les années 2006-
2007 sont caractérisées par la prépondérance dteciieet de caprins dans le régime alimentaire
de la meute. Au sein des ongulés de montagneétarpnce pour le mouflon ne s’'observe qu’en
1997. Un report de prédation sur le chamois, et dae moindre mesure sur le bouquetin, apparait

au cours de la période 1997-2002.
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3.2.2.4 Queyras

Les deux premiers axes de 'ACP — expliquant 75%lidertie totale — mettent en
évidence trois espéces proies: la marmotte, legumiin et le chevreuil. La consommation
marquée de marmottes en 2001 et 2002 apparaitendapte de celle des deux autres espéces.
L’axe 1 structure en outre deux groupes d’années ame prépondérance du bouquetin au cours
de la période 2003-2004 et une forte représerttativi chevreuil en 2005 et 2006.

3.2.2.5 Vercors Hauts Plateaux

Le premier plan de 'ACP — expliqguant 74% de laiatace totale — fait apparaitre le
chevreuil comme la proie prépondérante du régirmeeataire de la meute du Vercors Hauts
Plateaux, excepté au cours de I'année 1999, datstallation du prédateur sur le territoire. En
effet, le chamois et le mouflon, majoritairemerédatés au cours des trois premieres années (1999
et 2001), sont ensuite massivement remplacés mdelgeuil. Bouquetins et caprins, consommes
de facon indépendante au chevreuil, sont respentinereprésentés dans le régime de la meute au
cours des périodes 2004-2005 et 2006-2007.

3.3 Identification des facteurs responsables des varians du régime alimentaire

La réalisation de tests du Khi-deux sur les ragpdet vraisemblance (déviance) entre les
différents modéles testés a permis de sélectiolmenodele s’ajustant le mieux aux données
suivant : p(OD) ~ Meute + Année + Saison + Meut&&a (Figure 16, modele 10). A ce modele
ajusté final est associé un rapport de déviandgugte (785.4) d’'une valeur inférieure au nombre
de degrés de liberté (878) indiqguant que le mo@stecorrectement ajusté. Les valeurs des
parametres associés a chaque facteur et interatgidacteurs du modéle sont présentées dans
'annexe 7. D'autre part, il est intéressant de aemuer que la difference de déviance entre le
modéle 5 — incluant le facteur « Taille de la meuteet le modéle 10 — auquel a été retiré ce
facteur — n’est pas significative mais reste progheseuil de risque alpha de 5% (Figure 16, p-
value = 0.05002). L'effet de la taille de la mewar la probabilité de présence d’ongulés
domestiques dans le régime alimentaire du loug d@sc pas clairement identifié dans la présente
étude. La meute, 'année et la saison apparaissemine des facteurs majeurs de variabilité de la
part des ongulés domestiques dans le régime. tactien Meute*Saison apparaissant dans le
modéle ajusté final indique en outre que la paative des proies domestiques varie differemment
d'une meute a l'autre en fonction des saisons.ifjaré 17 fait apparaitre cette interaction et

montre :

15



"S9]S9] S9|9POLL S3| 811Us BJURIASP Bp suoddensanap-1y NP SISa) Sap SeyNsSal Sap JIesgrIsop XNe XnNalw o Jueisnle,s aj@pow Np uonda|as ‘9T ainbi4

uosIes :9IN3|A + UOSIeS + 9auuy + aIN3\ ~ dO

aoue|quiasieIA ap 1oddey

2005070 = d &« SIN/OTN OTIN
(4dW3) - SN
uosles :=21N9N + HINT + uosies + a3\ ~ dO

xex G0-9G6E'T = d & SIN/6IN 6N
(93uUY) — SN
HINT:uosies + YINT + Uosies + aauuy + aINdN ~ dO

wxx G668000°0 = d & ZIN/SIN . . . . 8N
HING:uoSIeS + uosieS:aguuy + UOSIES :3IN3)\+ d9uUuy:aINdN) — ZIN
HINT:99UUY + HINT + UOSIeS + aguuy + 9NN ~ dO

xxx L9GE000°0 = d &« ZIN/LIN . . . . LN
HING:uoSIes + uosieS:aguuy + UOSIES :3IN3)\+ d9uuy:aINdN) — ZIN
uoSIeS:99uUUY + HINT + UOSIeS + aauuy + 31N\ ~ AO

xx ¥G76000°0 = d & ZIN/9N . . . . 9N
HINT:uosies + YNT:99uUuyY + UOSIES:8INS|AF 99uUuUY:BINBN) — ZIN
uosles :2INs\ + HINT + uoSles + aauuy + 3N\ ~ A0

21271 0 =d &« 2IN/SIN . . . . SN
HNF:uosles + YINT:99uUuy + UOSIeS:93uuy Lauuy:amnsN) — ZIN
93UUVY:3IN3IA + HINT + UOSIeS + 83uuy + alINd\ ~ AO

wxx TEEY000°0 = d & ZIN/PIN . . . N
(HIgeS + HNT:99uUUY + UOSIeS:99uUUY + UoSIes :81naN) — 2N
YT + UoSIes + aauuy + aINB\ ~ A0

wxx £826000°0 = d & ZIN/EN . . . . SN
(MINT:uoSIeS +YAEIY +U0SIRS:99UUY +U0SIeS:3IN3|A +99uuy:a1NaN) - 2N
HINT:uoSIeS + HPIAIY + UOSIeS:99UUYy + UOSIRS:8INSIA + 99UUY:8IN3IN +

#09T°0 =d &« TW/ZN dN3 + uosles + aauuy + a1Ns|N ~ O _
(4INT:uosIeS:a9uuy + UOSIeS:a3uuY:aNaN) - T
HINT:UOSIeS:99UUY + UOSIRS:99UUY:8IN3I\ +

HNT:uoSIleS + YRIRIY + UOSIES:99UUY + UOSIES:9IN3JA + 99UUY:9IN3IA + TN
YT + UoSles + aauuy + aINd\ ~ A0

(TO Osxx T'0sxx G'0x) N[EA-d S[2pOW NP 2IM1I9T aderg




(1) que la probabilité de présence d’ongulés ddmesst dans le régime est plus grande chez
la meute de Vésubie-Roya (p(OD) = 04001) que chez les autres meutes ;

(2) que cette probabilité est plus forte en hivezcla meute de Vésubie-Roya (p(OD) = 0.48
en été et p(OD) = 0.50 en hiver) par opposition autres meutes eétudiées chez
lesquelles la probabilité d’occurrence de proiemektiques dans le régime varie en
moyenne de 9% en hiver a 29% en été.

La figure 18 fait apparaitre I'effet année — additet montre que les ongulés domestiques étaient
particulierement présents dans le régime alimenties cing meutes étudiées sur la période 2005-
2007 (p(OD) = 0.45).

4 Discussion

4.1 Analyse comparative du régime alimentaire de neuf Butes a situations contrastées

Les résultats de la présente étude démontre qugréria présence des mémes especes
proies sur leur territoire, les meutes tendentff@réncier leur régime alimentaire en fonction des
caractéristiques environnementales locales — notarnie type de pastoralisme exercé — et de
I'abondance et de la vulnérabilité des proies. f@eteurs pourraient expliquer les différences de
parts relatives des ongulés sauvagasusdomestiques observées dans le régime des neufsneute
étudiées, ainsi que les difféerences de compos#imrongulés sauvages. Alors que les ongulés
sauvages représentent une part prépondéranteedaggirhe de huit meutes (entre 69% et 86%) —
résultat démontré dans de nombreuses études @Hgzejgwski, 2000 ; Sidorovich, 2003 ;
Capitaniet al, 2004 ; Migliet al, 2005), cette forte représentativité des praesages n'apparait
pas chez la meute de Vésubie-Roya (45%) commeglgesait la représentation triangulaire. Ce
phénoméne de déprédation sur le bétail observémdiesmeute située a I'extréme sud du massif
du Mercantour, aussi bien en période estivale (d8%€gime) qu’hivernale (46% du régime), peut
s’expliquer par la pratigue locale d'un pastorabismie type « méditerranéen-montagnard »
caractérisé par la présence des troupeaux en atppagaois sur douze (Ernouéit al, 2003).
Aussi, plusieurs auteurs présentent-ils I'abondagic€accessibilité des animaux domestiques
inhérentes a I'exercice de telles traditions logal&levage comme les principaux facteurs de la
déprédation sur le bétail (e.g. Meriggi & LovarD96 ; Ciucci & Boitani, 1998 ; Kaczensky,
1999 ; Treves, 2004). Les trois autres meutes lidstadans le Mercantour — Haute Tinée,
Moyenne Tinée et Vésubie-Tinée — prédatent égalemes ongulés domestiques en quantité
importante (de 12 a 29% du régime), essentiellenaentcours de la saison estivale. Cette

consommation majoritairement estivale s’explique yoge modification du type de pastoralisme
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vers le Nord, le systeme transhumant — montée magal des troupeaux en été seulement —

remplacant le systeme résident compte tenu del&sse du climat (Ernoudt al, 2003).

La sélection difféerentielle des especes par I lest fonction du compromis entre les
différences d'abondance - qui facilite la rechembg proies - et de vulnérabilité - qui facilite la
capture des proies (Wiebe, 2009). La prépondérdncehevreuil (entre 29 et 44% du régime)
observée notamment dans les meutes situées hocalaur s’explique principalement par une
forte densité de I'espece sur les territoires estjon augmentant ainsi la probabilité de rencontre
du prédateur avec celle-ci (Becket al, 2008).Le recouvrement des niches trophigues de ces
cing meutes, compris entre 87 et 99%, met en erergtie particularité. La taille de leurs niches
trophiques, et particulierement celle de la meut8éal-Traversier (0.23), confirme d’autre part la
focalisation du prédateur sur une a deux espeasspdans ces massifs. Si beaucoup d’études
mettent en avant le cerf comme l'espece la plusrdde au loup, et ce dans divers types
d'écosystemes (Jedrzejewskial, 2000, Hebblewhitet al, 2001 ; Hussemargt al, 2003), rares
sont celles qui mentionnent le chevreuil (e.g. Mhtet al, 1995 ; Barja, 2009 ; Winkeros, 2001).
La part du chevreuil atteint ainsi 37% du régime2806 et 2007 en Vésubie et jusqu’a 62% dans
les massifs du Vercors et du Béal-Traversier. liletdes meutes (5 en moyenne et rarement
supérieure a 8 individus) et la faible corpulenas doups d’Europe occidentale pourraient
expliquer l'orientation de ces meutes sur des espéroies de taille moyenne. Le chevreuil
représenterait alors le meilleur rapport coGt/biéeéfntre temps de recherche et facilité de capture
Des investigations complémentaires seraient tostefécessaires pour évaluer le rapport entre
proies utilisées relativement a leurs disponitslitéspectives sur un site donné pour évaluer la
sélectivité de la prédation (Johnson, 1980 ; Huyged93 ; Manlet al, 1993).

4.2 Analyse du phénomene de report de prédation interaruel

Une des principales structures communes a beaut®upeutes repose sur le report de
prédation du mouflon vers les autres especes diésgauvages apres les deux ou trois premieres
années de présence de la meute sur le territ@setravaux successifs menés dans le Mercantour
(Poulle et al, 1997 ; Poulleet al, 1998 ; Bertrand, 2003 ; Espuno, 2004 ; Delaiq2@)6)
démontrent en outre I'importance du mouflon et ldancois dans le régime alimentaire des meutes
installées sur le massif. Le mouflon, espece dieeigcorse introduite dans les Alpes en 1949
(Corti et al, 1994), apparait peu adapté au milieu alpin &gnte notamment des difficultés pour
se mouvoir et se nourrir lorsque I'enneigementiregortant. Sa faible vigilance associée a son

comportement grégaire est également présentée camnfacteur de vulnérabilité face a la
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prédation lupine (Duchamp, 1996). La diminution gressive de l'espece dans le régime
alimentaire des meutes est attribuée au fort déelises populations compte tenu de la prédation
exercee par le loup associée a des prélevemerggétjgues importants (Espuno, 2004, Poetle
al., 1998). La raréfaction du mouflon a probablenzemtribué a une diminution de la profitabilité
de cette espece proie pour le loup qui a progressnt diversifié son régime en se reportant sur le
chamois, le bouquetin puis le chevreuil (Espund)420 Le phénomene s'exprime cependant
differemment entre les différents sites comme I&iooent les résultats de 'ACP-VI et des ACP
intra-meutes. En Haute Tinée, le chevreuil étatabdu régime de la meute jusqu’en 2000, année
a partir de laquelle sa part relative a peu a pgmanté jusqu’a atteindre 28% en 2007. Un pattern
comparable est observé chez la meute de VésubéeTont la consommation en chevreuils a
atteint 37% du régime en 2006 et 2007, contre 3%1@97. La prévalence des ongulés
domestiques dans le régime alimentaire de la neitéésubie-Roya masque probablement ce
phénoméne. Quant aux meutes situées hors Mercardodorte densité de chevreuil sur le
territoire explique tres certainement la constatda prévalence de I'espece (jusqu’a 62%) dans le
régime du prédateur tout au long de la périodaud&et par conséquent I'absence de modification

notable de la composition du régime de ces meutes.

4.3 Recueil des données et analyse du régime par leéduences d'occurrences : limites

Les différences de pression d'échantillonnage desemassifs ou ont été récoltés les
excréments nous ont conduit a sélectionner les esgobur lesquelles les données étaient en
nombre suffisant pour répondre aux objectifs fiddn. réajustement du plan d’échantillonnage
pourrait permettre d’homogénéiser la disponibilgpatio-temporelle des données et ainsi
d’approfondir I'étude du régime alimentaire du lodgns les Alpes francaises. D’autre part, une
méthode « additive » est proposée par Marwgtcal (2008) afin d'éviter le biais de pseudo-
réplication inhérent a la collecte de plusieurseéesur un méme lieu (e.g. a proximité d'une
carcasse ou sur un site de rendez-vous). Les aufgoposent en outre de considérer une
collection de feces présente sur un méme site coomaeaunité d’échantillonnage et non comme

un ensemble de données indépendantes.

L'analyse du régime alimentaire a été réalisée #irpdu calcul des fréquences
d’occurrences relatives des especes proies daigjilee (Ciucciet al, 1996). Cette méthode —
non pas gu’elle soit exempte de biais - a été préfaux mesures de volume relatif ou encore de
biomasse ingérée. La part volumique de la (ou dspgce(s) proie(s) est estimée visuellement
pour chaque échantillon lors des analyses copiplegi réalisées en laboratoire. Toutefois, alors
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que le degré d’expertise des laborantins est gépfir un test en aveugle (Spaulding, 2000),
aucune procédure standardisée n’encadre l'estimatio volume relatif des différents items
composant un échantillon. Quant aux calculs de agseingérée, communément construits sur les
modéles de régression de Flogtal (1978) et de Weaver (1993), ceux-ci apparaispent
adaptés au contexte francais. Ces modeles ontfenété élaborés a partir d’expériences de
nourrissage de loups captifs d'espéces proies miEssesur leur territoire et nécessiteraient un
nouveau calibrage a chaque situation de cortegeades rencontré. D'autres approches, basées sur
la génétique quantitative (Valentiat al, 2009) pour déterminer l'intégralité des espégreses
contenues dans les feces, sont en cours de test'@moe du régime alimentaire du loup en
France (Duchamp, comm. pers.).

4.4 ldentification des facteurs de variations du régimealimentaire et implication pour la

gestion des écosystemes

Outre la quantification de la part des especes @anggime du loup, lidentification des
facteurs déterminant les variations du régime aliaiee revét une importance particuliere en
matiére de gestion appliquée des écosystemes médateur est présent. Les interactions de la
présence du loup avec les activités pastoralestitmm en outre un sujet trés controversé.
L'estimation de la part des ongulés domestiques arégime des différentes meutes permettra
ainsi d’apporter un nouvel élément de cadrage tEmnfuturs processus de décision. Cette part,
relativement stable entre les différentes meutedre 21% et 38% sur une base estivale — permet
d’exclure la notion de « meute a probleme » quspécialiserait. Le modéle linéaire généralisé
révéle toutefois une exception. Par opposition auwixes meutes étudiées, la meute de Vésubie-
Roya présente une probabilité de présence d’'ongoléestiques dans son régime alimentaire de
50%, aussi bien en été qu’en hiver. Si la misecanse d'un pastoralisme - de type
« méditerranéen-montagnard » sur le massif de \&fRuiiya a déja été suggérée, un retour aux
structures spatiales des attaques aux troupeauncesssaire. Il s’avere en outre que deux unités
pastorales, parmi plusieurs dizaines concernéedaparédation lupine, concentrent plusieurs
foyers d’attaques et expliquent a elles seulesdadg part des prédations sur le bétail (Duchamp
et al, 2004 ; Hemery, 2008; Saubussel, in prep). La recherche des facteurs de vulniteabe
ces unités apparait ainsi comme un axe importaxpéorer. D’autre part, c’est au cours de la
période 2005-2007 que la probabilité de présenoagiilés domestiques apparait la plus forte
dans le régime des cing meutes étudiées (p(OD)45).0Ce résultat est a relier a une
recrudescence des attaques recensées en 2005 rfipycrenm. pers.). A I'exception de I'épisode
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de sécheresse estivale commun a toutes les rédenBrance et ayant pu entrainer une
modification temporaire de I'exploitation des akmge.g. paturage davantage dispersé pour

optimiser l'acces a la ressource fourragére), dett@ée reste non expliquée.

La détermination des parts relatives des especeagas dans le régime du loup permettra
guant a elle d'accéder aux estimations des tayxédkation, et par conséquent, a l'impact du loup
sur le fonctionnement des écosystemes. Initialerpedtue dans notre démarche d’analyse du
régime alimentaire, la mesure de la sélectivitéodp — rapport entre I'utilisation des ressourdes e
leur disponibilité (Johnson, 1980 ; Mardyal, 1993), pourrait également permettre de metire e
évidence l'impact différentiel du prédateur sur tkérentes populations de proies (Huggard,
1993 ; Smithet al, 2004). Si cette mesure est largement employée lddittérature (e.g. Meriggi
& Lovari, 1996 ; Jedrzejewsket al, 2000 ;Barja, 2009), la majorité des études souffrent du
manque de données robustes sur |'estimation dedarubilité en proies généralement réalisée au
travers de proxy non calibrés tels que les planshdsses ou au travers de comptages « a vue ».
Dans le cadre de cette étude, différentes possibiti'estimation de cette disponibilité en ongulés
sauvages ont été étudiées mais n’ont pu aboutiptienu de I'hétérogénéité des sources des
données. Toutefois, si ce type de mesure devengdun réalisable, la détermination des classes
d’'age des proies consommeées permettrait d'évatusélectivité age-dépendante du loup jouant
trés certainement un rdle prépondérant dans landigue des populations de proies (Gailletd
al., 1998 ; Harrist al, 2008). Les os retrouvés dans les feces callexté/ue de I'examen futur

de leur paroi cartilagineuse (Mattieli al, 1995) sont conservés dans ce but.

4.5 Conclusion

Une double approche, exploratoire et inférentigllpermis de répondre a ces trois objectifs :

(1) mesurer la variabilité spatiale du régime du lolipéhelle des Alpes francaises ;

(2) vérifier I'existence de reports de prédation ausalw temps ;

(3) identifier les facteurs responsables des variationggime alimentaire du prédateur.
La mesure de la sélectivité du loup initialementigsagée reste cependant en suspens. Un travail
conséquent de recueil et d’homogénéisation desédsnde disponibilité en proies a I'échelle de
chaque territoire occupé par une meute permetfiestéder a cette donnée. Malgré ses limites, la
présente étude devrait permettre d’approfondir omsnaissances sur I'écologie du loup et
d’aboutir & des prises de décision raisonnées diemmale gestion de cette espéce protégée en

interaction forte avec les activités anthropiques.
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Annexes






Annexe 1.Principe du codage flou

Dans la phase de pré-traitement des données (@iorse2.3.), les ongulés sauvages et
domestiques non identifiés — renseignant peu swoiaposition du régime alimentaire du
prédateur - ont respectivement été redistribuéseaudes catégories « ongulés sauvages » et
« ongulés domestiques » par le biais d'un codame (Calenge, comm. pers. ; Cheveatt
al.,, 1994). Aussi, le recodage d’'un ongulé sauvageidentifié a-t-il consisté a attribuer un
poids supplémentaire de 1/6 a chacune des esp@repilds sauvages, cette catégorie étant
représentée par six especes proies (mouflon, clsarbouquetin, chevreuil, cerf, sanglier).
Quant au recodage d'un ongulé domestique non fadentompte tenu de la tres faible
représentativité des espéces «vache » et «chewddns le régime alimentaire
(respectivement 0,3% et 0,1%) un poids supplénrenda 1/2 a été attribué aux deux especes
d’ongulés domestiques majoritaires — « mouton « @tevre ». Cette méthode, contestable, a
permis de prendre en compte les ongulés non idgEntfans le régime du loup et de donner

ainsi davantage de poids au jeu de données initial.

Annexe 2. Parts relatives des ongulés sauvages, des ordpi@sstiques et des autres proies
(marmottes, micromammiferes, lagomorphes, renandstélidés) dans le régime alimentaire

de chacune des neuf meutes étudiées.

Ongulés sauvages Ongulés domestiques Autres proies
Haute Tinée 86 12 3
Moyenne Tinée 69 27 4
Vésubie-Roya 45 46 9
Vésubie-Tinée 80 17 4
Queyras 74 7 19
Béal-Traversier 82 11 7
Belledonne 87 4 9
Vercors Hauts Plateaux 80 12 8
Vercors Ouest 84 4 11







Annexe 3. Matrice de dissimilarité D construite a partisdedices de Pianka inter-meutes

(1-R), support de la classification ascendanteahdfique.

HT MT VR VT Q BT B Vo
HT
MT 0.29
VR 0.47 0.22
VT 0.11 0.19 0.29
Q 0.24 0.41 0.46 0.26
BT 0.35 0.54 0.53 0.42 0.08
B 0.22 0.31 0.52 0.24 0.05 0.05
VO 0.34 0.59 0.67 0.5 0.11 0.03 0.13
VHP 0.34 0.49 0.47 0.42 0.06  [CIOENO.12 0.05

Meutes du Mercantour : HT : Haute Tinée
MT : Moyenne Tinée
VR : Vésubie-Roya
VT : Vésubie-Tinée
Meutes hors Mercantour : Q :Queyras

BT : Béal-Traversier
B : Belledonne

VO : Vercors Ouest

VHP : Vercors Hauts Plateaux

Annexe 4. Sélection du meilleur critere d’agrégation — pdarien complet, le lien simple,

le lien moyen et le critere de Ward — par le dadieula Norme 2. Plus la valeur de la Norme

2 est petite, plus le dendrogramme construit drputcritére d’agrégation associé est fidele a
la matrice de dissimilarité inter-meutes D. Icest donc le lien moyen qui a été retenu.

Lien complet

Lien simple

Lien moyen

C

itere de War

d

Norme 2

1.45

1.14

0.48

4.18







Annexe 5. Corrélations des modalités des trois variablsgumentales (Année, Saison,

Meute) avec les axes (ou composantes) formanelaipr plan de I'ACP-VI.

Composante 1 Composante 2
1998 0,55182373 0,03831457
1999 0,21707549 -0,14474209
2000 0,0894421 -0,13620776
2001 -0,05798792 0,09455122
2002 -0,25003594 -0,11575889
2003 -0,17863628 -0,08450172
2004 -0,30054436 0,02154663
2005 0,0676908 0,10278984
2006 -0,21684141 0,0676908
2007 -0,17541039 0,32842012
Hiver -0,32228368 -0,23382599
Vésubie-Roya 0,46129905 0,73789681
Vésubie-Tinée 0,36406931 -0,26975923
Queyras -0,4499119 0,0890352
Vercors Hauts Plateaux -0,56786861 0,2642816







Annexe 6. Variations interannuelles des parts relativesdilé&rentes especes proies dans le

régime alimentaire des trois meutes de loups dicafeour.

Haute Tinée
Mouflon Chamois Bouquetin  Chevreuil Cerf Sanglier  Mouton Chévre  Vache  Autres
1998 43 37 3 0 7 0 7 3 0 0
1999 33 29 17 0 8 0 8 4 0 0
2000 46 0 15 15 0 0 8 15 0 0
2001 24 24 17 3 10 3 3 14 0 0
2002 26 26 12 19 5 4 4 1 0 1
2003 21 7 21 15 13 5 3 8 2 6
2006 8 33 15 13 0 10 0 15 0 5
2007 20 16 8 28 4 1 4 15 0 4
Vésubie-Roya
Mouflon ~ Chamois Bouquetin Chevreuil Cerf Sanglier Mouton Chévre  Autres
1997 0 21 5 10 5 0 38 5 15
1998 0 24 24 0 3 0 47 0 3
1999 0 14 0 21 0 0 29 14 21
2000 2 17 17 2 17 2 43 0 0
2001 0 18 27 0 0 0 55 0 0
2002 2 20 2 11 2 2 36 27 0
2003 0 63 25 0 0 0 0 0 13
2006 0 24 12 24 0 0 29 6 6
2007 1 5 9 17 1 1 39 20 8
Vésubie-Tinée
Mouflon ~ Chamois Bouquetin Chevreuil Cerf Sanglier Mouton Chévre  Autres
1997 30 36 5 3 1 7 12 0 8
1998 3 39 18 1 7 0 22 6 4
1999 13 43 13 10 13 0 2 3 3
2000 11 46 24 3 7 3 3 2 2
2001 8 37 8 20 14 2 6 0 6
2002 13 30 20 13 13 10 2 0 0
2006 3 20 9 37 3 3 9 17 0
2007 3 3 3 37 3 3 0 48 0

N.B. Autres = Marmottes, micromammiferes, lagomorphesards, mustélidées
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2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007

1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007

Annexe 6.(Suite) Variations interannuelles des parts relativesdifédrentes especes proies

dans le régime alimentaire des deux meutes sith@ssMercantour.

Queyras
Mouflon Chamois Bouquetin Chevreuil Cerf Sanglier Mouton Chévre Vache  Autres
0 19 0 31 6 6 13 0 0 25
8 16 11 26 8 1 1 3 0 27
3 19 28 28 3 3 8 8 0 0
8 13 23 23 3 8 5 0 0 15
10 10 1 43 1 10 8 8 0 8
18 28 3 28 3 3 5 0 0 10
1 10 1 62 1 1 4 0 9 9
Vercors Hauts Plateaux

Mouflon  Chamois Bouquetin Chevreuil Cerf Sanglier Mouton  Chévre  Autres

18 18 12 6 18 1 22 0 6

1 1 10 60 10 1 8 0 8

9 20 4 31 4 4 11 0 19

9 5 9 50 0 0 18 0 9

11 2 11 52 2 11 5 5 5

6 6 16 48 6 6 0 0 10

2 11 25 44 2 11 5 0 0

0 20 0 50 0 0 10 20 0

2 2 2 45 17 2 14 14 0

N.B. Autres = Marmottes, micromammiféres, lagomorpleesrds, mustélidés






Annexe 7. Valeurs des paramétres associés a chaque factetarattion de facteurs du modele

sélectionné s’ajustant le mieux aux données.

Parametre estimé | Erreur standard|z-value Pr(>|z])
(Intercept) -1.0118 0.3768 -2.685 0.00725 **
VVésubie-Roya 0.9860 0.4463 2.209 0.02716 *
Vésubie-Tinée -2.139 0.4438 482. 0.62984
Queyras 0.1247 06606 0.206 0.83717
Vercors Hts plateaux 0.5296 0.4816 1.100 0.27143
2001-2004 -0.2998 0.2434 -1.232 0.21806
2005-2007 0.8097 0.2522 3.210 0.00133 **
Hiver -1.1276 0.4283 -2.633 0.00847 **
Vésubie-Roya : Hiver 1.2202 0.5618 2.17 (0.02987 *
Vésubie-Tinée : Hiver 0.6680 0.5292 226 |0.20686
Queyras : Hiver -0.6996 0.7612 -0.919 0.35810
Vercors Hts plateaux : Hive-1.3179 0.7083 -1.861 0.06279.
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Pour étudier la variabilité spatio-temporelle deifgrences alimentaires du loup dans les Alpes
francaises, la composition du régime de neuf meutaiations contrastées a été analysée sur la
base de 1205 excréments collectés sur la pério8&-2W7. Les territoires concernés se
distinguent par leur disponibilité alimentaire -nsié¢ en ongulés sauvages et durée de paturage
des troupeaux domestiques liee au type de pastomliAlors que les espéces sauvages
apparaissent comme les proies majoritaires a llécties neuf meutes (en moyenne 76% de leur
régime alimentaire contre 16% d'ongulés domestigtie8% d’autres proies), une meute du
Mercantour se distingue par une prédation sur failldées marquée (46%) quelle que soit la
période de l'année. L’ensemble des résultats matiretre part une dissimilitude entre les
régimes des meutes du Mercantour et hors Mercanttiouphénomene de report de prédation a
aussi été mis en évidence : le mouflon, prépontéradébut de période d'étude a été peu a peu
remplacé par d’autres espéces sauvages, commanwmishpuis le chevreuil. Ce pattern général
comporte toutefois des variations d’'une meute atrta selon leur date d'installation sur le
territoire et la disponibilité en proies du mashififin, il apparait que la probabilité de présence
d’ongulés domestiques dans le régime du loup gatan les années, les saisons et les meutes.

Mots clés :Loup, Canis lupusongulés, régime alimentaire, report de prédatoance

In order to study the spatiotemporal variabilitywdlf food habits in the French Alps, the
composition of the diet of nine packs with contirggisituations has been tested on the basis
of 1205 faeces collected from 1997 to 2007. Thdistuareas can be distinguished by their
food availability — wild ungulates density and gragduration of domestic herds related to
the type of pastoralism. While the wild speciesegpdo be the main preys on the nine packs
scale (on average 76% of their food diet versus d6%omestic ungulates and 8% of other
preys), one pack in the Mercantour can be cleasynguished by a significant predation on
livestock (46%) whatever the year period. Moreovbg whole results show dissimilarity
between the food diet of packs in Mercantour aridida Mercantour. A phenomenon of prey
switching was also revealed: the mouflon, prepoanteat the beginning of the study has been
gradually replaced with others wild species, asarticular the chamois and then the roe deer.
However, this overall pattern includes variatioremi one pack to another, according to their
arrival date and to preys availability in the aréa.last, it appears that the probability of

ungulates domestic presence in the diet of the vaslf according years, seasons and packs.

Key words: Wolf, Canis lupusungulates, foot diet, prey switching, France



