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1 Introduction 
 

1.1 Etat de l’art 
 

Progressivement extirpé de son aire de répartition historique en Europe occidentale au 

cours du XIXème siècle (Breitenmoser, 1998), le loup gris, Canis lupus, a néanmoins réussi à se 

maintenir au travers de quelques populations à l’instar de celles d’Italie composées d’une centaine 

d’individus au début des années 1970 (Boitani, 1984). En expansion numérique et géographique 

depuis les années 1980 (Ciucci & Boitani, 1991 ; Francisci & Guberti, 1993), ces dernières ont peu 

à peu colonisé la péninsule vers le nord de la chaîne des Appenins (Fabbri et al., 2007) jusqu’à 

atteindre le versant français des Alpes du Sud en 1992 (Houard & Lequette, 1993 ; Poulle et al., 

1998).  

 

Depuis cette date, le processus de recolonisation par le loup du territoire français est suivi 

par l’Office Nationale de la Chasse et de la Faune Sauvage (ONCFS) et son Réseau de 

correspondants Grands Carnivores Loup/Lynx. Ce dispositif de collecte d’indices de présence du 

loup est stratifié sur  deux niveaux, incluant un  monitoring extensif déployé aujourd’hui sur 31 

départements pour détecter la présence du prédateur, et un suivi intensif et systématique au sein 

des zones de présence permanente attestées de l’espèce pour mesurer les paramètres 

démographiques (Duchamp & Marboutin, 2007 ; Duchamp et al., soumis). Couplés à l’utilisation 

d’outils moléculaires non invasifs (Valière & Taberlet, 2000 ; Valière, 2002 ; Valière et al., 2003 ; 

Fabbri et al., 2007), ces indicateurs biologiques témoignent de l’évolution démographique et 

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

 

Au-delà des études menées sur la dynamique numérique (Cubaynes et al., 2010) et spatiale 

(Marboutin et al., 2010) de l’espèce à l’échelle du territoire français, une meilleure connaissance 

des habitudes alimentaires du loup, élevé au rang de compétiteur de l’homme (Breitenmoser, 

1998), revêt un intérêt scientifique et politique certain (Graham et al., 2004). La prédation lupine 

sur les espèces cynégétiques d’une part, et sur les troupeaux domestiques d’autre part, est en effet 

au cœur de vives controverses. Aussi, la mesure quantitative de la part des ongulés domestiques 

versus sauvages prédatés ainsi que sa variabilité dans l’espace et dans le temps est-elle une donnée 

déterminante pour l’ajustement des mesures de gestion conservatoire du loup gris en France. 

 

Le régime alimentaire du loup a déjà fait l’objet de nombreux travaux dans diverses régions 

du monde marquées par l’établissement ou la recolonisation de territoires par l’espèce (e.g. 
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Muszynska, 1996 ; Jedrzejewski et al., 2002 ; Bübarsepp & Valdmann, 2003 ; Knappwost, 2006 ; 

Stahler et al., 2006 ; Barja, 2009 ; Wiebe et al., 2009). Les auteurs mettent en exergue la relation 

entre la composition du régime et la diversité, l’abondance et la vulnérabilité des proies (e.g. 

Huggard, 1993,  Meriggi & Lovari, 1996). Capitani et al. (2004) présument également un lien 

entre le régime alimentaire du prédateur et son stade de colonisation sur le territoire. Outre la place 

prépondérante occupée par les ongulés sauvages dans l’alimentation des populations lupines 

étudiées, l’impact sur les troupeaux domestiques est-il largement démontré saisonnièrement (e.g. 

Brangi et al., 1991 ; Meriggi & Lovari, 1996 ; Ciucci & Boitani, 1998 ; Migli et al., 2005). Ce 

phénomène de déprédation sur les ongulés domestiques est expliqué par divers facteurs tels que la 

densité de loups sur le territoire (Harper, 2005 ; Kaartinen et al., 2009), le chevauchement des aires 

de répartition des populations lupines avec les zones de présence du bétail (Treves et al., 2004), 

l’abondance et la vulnérabilité des troupeaux liées aux traditions d’élevage locales (Kackensky, 

1996), la grande adaptabilité du loup aux conditions locales (Peterson & Ciucci in Mech & 

Boitani, 2003), ou encore la faible disponibilité voire l’absence de proies sauvages (Vos, 2000 ; 

Sidorovich, 2003 ; Migli et al., 2005). Dans le contexte d’une activité importante et traditionnelle 

d’élevage ovin extensif dans les alpes françaises, Duchamp et al. (2004) et MEEDAT & MAP 

(2008) montrent que les ongulés domestiques peuvent constituer une part significative du régime 

alimentaire du loup selon le type de pastoralisme développé localement. Delaigue (2006) 

mentionne d’autre part l’effet de la taille de la meute – nombre d’individus dans le groupe social – 

sur l’importance du phénomène de déprédation sur le bétail. La part des ongulés domestiques dans 

le régime alimentaire des meutes de petite taille semble être plus importante que dans les meutes 

composées d’un grand nombre d’individus. L’auteur explique cette tendance par le fait qu’une 

meute de grande taille est capable de se structurer pour chasser de grosses proies - difficiles à 

capturer pour de petites meutes -, limitant  ainsi les attaques aux troupeaux.   

 

 En France, les études sur le régime alimentaire du loup ont débuté dès 1995 au travers du 

développement de clés de détermination spécifiques au cortège de proies disponibles dans les 

zones de colonisation du prédateur. Les analyses coprologiques réalisées par l’ONCFS portent sur 

plus de 1300 échantillons (référencés de 1995 à 2009), supports à l’analyse descriptive spatio-

temporelle des préférences alimentaires du loup. Par leurs travaux, Poulle et al. (1997), Bertrand 

(2003), puis Delaigue (2006) mettent en évidence la prépondérance des ongulés sauvages dans le 

régime du loup ainsi que le phénomène de report de prédation. Ces auteurs démontrent en outre 

une diminution significative de la part relative du mouflon dans le régime alimentaire des meutes 

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

zano et gigi
Texte surligné 

zano et gigi
Texte surligné 
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d’autres espèces d’ongulés sauvages à l’instar du chamois et du chevreuil. Les auteurs restent 

cependant à des échelles locales. Duchamp et al. (2004) estiment la variabilité de la part relative 

des ongulés domestiques - versus sauvages -  prédatés à l’échelle des Alpes mais n’intègre, ni la 

dimension de meute, ni la disponibilité relative de chaque espèce proie. 

 

1.2 Contexte du stage 
 

Le Centre National d’Etudes et de Recherche Appliquée « Prédateurs - Animaux 

déprédateurs » (CNERA PAD) constitue l’une des cinq unités d’études et de recherche appliquée 

de l’ONCFS.  Le CNERA PAD est chargé de mettre en œuvre un programme pluriannuel de 

recherche focalisé sur les espèces prédatrices en France. Il a notamment pour mission de conduire 

des recherches sur la biologie de ces espèces chassables ou protégées et sur leurs interactions avec 

les activités anthropiques (agricoles, cynégétiques, touristiques).   

  

Le CNERA PAD est composé de trois équipes : « petits carnivores », « ours » et 

« loup/lynx », équipe au sein de laquelle a été réalisé ce stage de cinq mois, à Gap. Celle-ci est 

notamment chargée du développement d’outils de suivi du loup et du lynx, deux grands prédateurs 

en phase de recolonisation du territoire français depuis trois décennies avec :  

- un suivi patrimonial dont la stratégie d’échantillonnage est stratifiée sur deux échelles 

spatiales réalisé via un Réseau de correspondants Grands Carnivores Loup/Lynx chargé de 

produire des indicateurs robustes de mesure de l’état de conservation des espèces ; 

- des programmes d’études et recherches dédiés spécifiquement à l’estimation de paramètres 

démographiques et à la modélisation de systèmes biologiques.  

 

L’objectif sous-jacent à de tels suivis est l’amélioration des connaissances sur la dynamique 

spatio-temporelle des populations de loups et de lynx en France et plus largement, sur la biologie et 

l’écologie de ces deux espèces en interaction avec les activités humaines. Ces recherches 

s’inscrivent dans un objectif de gestion appliquée pour alimenter le processus de décision 

(MEEDAT & MAP, 2008) en matière de gestion des espèces, des espaces et des interactions avec 

les activités anthropiques. L’analyse du régime alimentaire du loup en France, l’objet de ce stage, 

s’inscrit dans ce projet global.  
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1.3 Objectifs et missions du stage 
 

L’objectif de la présente étude s’inscrit dans la continuité de travaux français menés par 

Poulle et al. (1997), Bertrand (2003), Duchamps et al. (2004) et Delaigue (2006).  Il consiste à : 

(1)  caractériser la variabilité spatiale du régime alimentaire du loup entre espèces sauvages et 

domestiques ainsi qu’au sein des espèces sauvages en intégrant la dimension territoriale des 

meutes ;  

(2) identifier d’éventuels reports de prédation interannuels au sein des meutes. Il s’agit de 

mettre en exergue des phénomènes dit de « switching » d’espèces proies dans le régime 

alimentaire du prédateur au cours du temps ; 

(3) expliquer les variations de la composition du régime alimentaire en étudiant l’effet de 

facteurs tels que la meute, la taille de la meute, l’année et la saison.  La problématique 

majeure inhérente à la présence du loup sur le territoire français étant reliée au phénomène 

de déprédation sur les troupeaux domestiques, ce travail a été orienté vers l’identification 

des facteurs impliqués dans les variations de la part des ongulés domestiques dans le 

régime du prédateur. En outre, si la taille de la meute se révélait avoir un effet significatif, 

négatif ou positif (Delaigue, 2006), sur la consommation d’ongulés domestiques par le 

loup, de nouvelles orientations en matière de gestion de l’espèce pourraient être suggérées.  

 

Le travail mis en œuvre pour atteindre ce triple objectif a consisté à :  
 

(1) Enrichir le jeu de données pré-existant via la réalisation pratique d’analyses coprologiques 

en laboratoire sur la base de techniques largement documentées par ailleurs sur les 

carnivores (Putman, 1984 ; Reynold & Aebischer 1991 ; Cleary et al., 2009 ; Hartova-

Nentvichova, 2010) et améliorées par l’équipe pour les besoins d’adaptation au contexte 

français.  

(2) Choisir et appliquer les outils statistiques permettant de mettre en évidence (a) la variabilité 

spatio-temporelle de la composition en espèces proies du régime alimentaire du loup à 

l’échelle du massif alpin français, et (b) les facteurs explicatifs de cette variabilité. 

 

 

 

 

 

 



 
 

Figure 1. Carte de répartition des correspondants du Réseaux Grands Carnivores Loup/Lynx 
sur le territoire français (Source : ONCFS). 

 
 
 

 
 

Figure 2. Collecte de fèces en période hivernale (Source : ONCFS). 
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2 Matériel et méthode 
 

2.1 Aire d’étude 
 

Le présent travail a été consacré à l’analyse du régime alimentaire de neuf meutes de loups 

installées dans le massif alpin français. Quatre sont établies au cœur du Mercantour, dans les 

massifs de Haute Tinée, Moyenne Tinée, Vésubie-Tinée et Vésubie-Roya. Les cinq autres meutes 

sont situées dans les massifs du Vercors Ouest, Vercors Hauts Plateaux, Belledonne, Queyras et 

Béal-Traversier. Ces différents massifs se distinguent notamment par leur disponibilité en ongulés 

sauvages et par le type de pastoralisme exercé dans les alpages – transhumant versus résident du 

Nord au Sud (Ernoult  et al., 2003). La disponibilité en ongulés domestiques varie en outre d’un 

massif à l’autre selon la durée de pâturage du bétail propre à 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 français en 1992, la collecte de fèces est assurée 

par le Réseau de correspondants Grands Carnivores Loup/Lynx déployé sur 31 départements 

(Figure 1). Au cours des différents protocoles de suivis hivernaux et estivaux les excréments sont 

récoltés et stockés individuellement dans des sacs plastifiés (Figure 2) - de façon à prévenir tout 

risque de pollution génétique –, référencés, et congelés, avant d’être soumis à des analyses 

génétiques et coprologiques en laboratoire.   

 

2.2.2 Analyses génétiques 
 

Les fèces collectés sont soumis à des analyses génétiques au Laboratoire d’Ecologie Alpine 

consistant en l’extraction et l’exploitation de l’information génétique contenue dans les 

échantillons. L’analyse de l’ADN mitochondrial issu des cellules épithéliales  de l’intestin permet 

en outre de déterminer l’espèce à l’origine de l’indice ainsi que sa lignée génétique (Valière & 

Taberlet, 2000 ; Valière, 2002 ; Valière et al., 2003). Seuls les excréments de loup sont conservés. 

 

2.2.3 Analyses coprologiques 
 

L’examen micro-histologique du matériel fécal constitue une technique largement utilisée 

dans l’étude du régime alimentaire des carnivores (Putman, 1984 ; Reynolds & Aebischer, 1991) et 

respecte une procédure standardisée. Une phase préliminaire d’étuvage à 70°C pendant 48 heures 

permet le séchage et la stérilisation du matériel fécal, prévenant ainsi tout risque de transmission de 



 
 
 

Figure 3. Schéma de la structure d’un poil (d’après Faliu et al., 1979) 
 

 
 
 
 
 

 
 

Figure 4. Schéma d’une coupe transversale de poil (d’après Teerink, 1991). 
 
 
 
 
 

             
 

Figure 5. Observation de la médulla, des écailles et d’une coupe transversale d’un poil de cerf 
au microscope (de gauche à droite) 
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maladies anthropozoonosiques. Dilacéré dans une solution aqueuse, l’excrément est ensuite soumis 

à une étape de  tamisage pour séparer les fractions microscopiques des éléments macroscopiques. 

Seuls les macro-restes – poils, os, végétaux et minéraux – sont conservés et leurs proportions 

respectives sont estimées visuellement. La détermination de la (ou des) proie(s) consommée(s) par 

le loup repose dès lors sur l’analyse microscopique des poils, peu altérés par le processus de 

digestion (Faliu et al., 1979). Clés de détermination (Duchamp et al., in prep.) et atlas de 

références à l’appui (Debrot, 1982 ; Teerink et al., 1991), l’observation des caractères 

macroscopiques, de la médulla, des structures écailleuses et des coupes transversales des poils 

(Figures 3, 4 et 5), conduit à l’identification de la (ou des) espèce(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 excréments d’origine lupine - résultats génétiques 

à l’appui - collectés sur la période 1995-2009 à l’échelle des Alpes Françaises. A chacun des fèces 

sont associés sa date de prélèvement, sa localisation, sa meute d’appartenance et sa composition 

(une à deux espèces proies). Présente dans 25% des excréments, la seconde espèce proie a été prise 

en compte dans l’étude du régime alimentaire. Certaines analyses statistiques ont nécessité le 

regroupement des items alimentaires en quatre grandes catégories : ongulés sauvages (mouflon, 

chamois, bouquetin, chevreuil, cerf, sanglier, non identifié), ongulés domestiques (mouton, chèvre, 

vache, cheval, non identifié), autres (micromammifère, lagomorphe, marmotte, renard, mustélidé), 

et non identifié. Après détermination de la part des espèces non identifiées, cette dernière catégorie 

ne renseignant en rien sur la composition du régime alimentaire a finalement été retirée. Dans le 

même ordre d’idée, les ongulés sauvages et domestiques non identifiés ont respectivement été 

redistribués au sein des catégories « ongulés sauvages » et « ongulés domestiques » par le biais 

d’un codage flou (Calenge, comm. pers. ; Chevenet et al., 1994) (Annexe 1). D’autre part, les 

années 1995-1996 (début de la colonisation du loup) et 2007-2008 (échantillons en cours de 

traitement) pour lesquelles peu de données étaient disponibles (7%) ont été retirées du jeu de 

données (n = 1205). 
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2.4 Analyses spatio-temporelles du régime  alimentaire du loup dans les Alpes françaises 
 

2.4.1 Analyses inter-meutes : comparaison du régime de neuf meutes à situations 

contrastées 
 

Le premier objectif du présent travail a consisté à étudier la variabilité du régime 

alimentaire entre différentes meutes de loups présentes dans les Alpes françaises. Compte tenu de 

la disponibilité des données inhérente à chacune des meutes, cette première phase d’analyse du 

régime a été menée sur neuf d’entre-elles (Figure 6).  Quatre de ces meutes sont localisées dans le 

massif du Mercantour et plus particulièrement en Haute-Tinée (n = 228 échantillons), en Moyenne 

Tinée (n = 52), en Vésubie-Roya (n = 131) et en Vésubie-Tinée (n = 286). Les cinq autres meutes 

sont présentes sur les massifs du Béal-Traversier (n = 102), de Belledonne (n = 64), du Queyras (n 

= 114), du Vercors Hauts Plateaux (n = 131) et du Vercors Ouest (n = 33). L’analyse comparative 

du régime alimentaire inter-meutes a consisté à (1) visualiser les variations des fréquences relatives 

des différentes espèces proies dans le régime, (2) analyser la diversité des niches trophiques, (3) 

explorer la variabilité spatio-temporelle de la composition du régime, et (4) rechercher les facteurs 

explicatifs de la probabilité d’occurrence des ongulés domestiques versus sauvages dans le régime 

alimentaire du prédateur.  

 

2.4.1.1 Etude des variations des parts relatives des différentes espèces proies dans le régime 
 

Les fréquences d’occurrences relatives (FOR) de chaque item alimentaire ont été calculées 

pour chacune des neuf meutes tel que FORij = (ΣNij / ΣNj) x 100 où Nij est le nombre 

d’occurrences de l’item i dans la meute j et Nj est le nombre total d’occurrences de tous les items 

trouvés dans le régime de la meute j. Les fréquences d’occurrences relatives saisonnières de 

chaque espèce proie ont également été calculées pour chaque meute. Pour étudier ces variations 

saisonnières inter-meutes, les mois ont été regroupés de Mai à Octobre (= Eté) et de Novembre à 

Avril (= Hiver), correspondant aux rythmes biologiques des espèces proies et du prédateur ainsi 

qu’aux conditions d’exercice du pastoralisme dans les Alpes françaises. Un tel regroupement a 

également permis d’homogénéiser le nombre de données disponibles par saison.  
 

 Un test d’indépendance du Khi-deux a été utilisé afin de vérifier l’existence de différences 

significatives de composition du régime alimentaire entre les neuf meutes en termes d’ongulés 

sauvages versus ongulés domestiques. Le cas échéant, la contribution de chaque paire de meutes a 

été vérifiée par un test du Khi-deux de façon à identifier les meutes présentant des parts relatives 

de ces deux catégories de proies significativement différentes. 

zano et gigi
Texte surligné 
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Une représentation triangulaire a été utilisée pour positionner les neuf meutes de loups en 

fonction des fréquences d’occurrences relatives (FOR) des catégories de proies « ongulés 

sauvages », « ongulés domestiques » et « autres proies »  dans leur régime alimentaire respectif. A 

chacun des sommets du triangle correspond une catégorie de proies. Chaque meute, caractérisée 

par un triplet (FOR(ongulés sauvages), FOR(ongulés domestiques), FOR(autres proies)), est placée 

au barycentre des sommets pondérés par ces trois quantités. Ce type de représentation a été retenu 

de façon à identifier la catégorie de proies prépondérante dans le régime de chaque meute d’une 

part, et à mettre en évidence d’éventuelles  différences inter-meutes d’autre part. 

 

2.4.1.2 Analyse des niches trophiques  
 

Une niche trophique peut se définir par la façon dont une espèce utilise les ressources 

alimentaires qui lui sont disponibles (Polechová & Storch, 2008). L’indice de Levins standardisé 

(Hurlbert, 1978) a été utilisé pour évaluer la taille des niches trophiques de chacune des neuf 

meutes tel que  B’= B-1/n-1 avec B = 1/Σpi² où n est le nombre d’items alimentaires dans le régime 

de la meute et pi est la fréquence d’occurrence relative du ième item alimentaire dans le régime. La 

standardisation de l’indice de Levins a permis d’obtenir un indice compris entre 0, décrivant une 

petite niche trophique liée à une spécialisation du prédateur, et 1, décrivant une large niche 

trophique caractérisée par une équi-répartition d’un grand nombre de proies dans le régime.  
 

Le degré de chevauchement des niches trophiques des neuf meutes a été évalué par le biais 

de l’indice de Pianka (Pianka, 1973) tel que R = Σpij . pik / √(Σpij² . pik²) où pij et pik représentent la 

part relative du ième item alimentaire dans le régime des meutes j et k. Cet indice est compris entre 

0, lorsque les niches trophiques des deux meutes comparées ne se recouvre pas du tout, et 1, 

lorsque ces niches se chevauchent complètement. Il a ainsi été possible d’identifier les meutes 

présentant des habitudes alimentaires proches et inversement.   
 

Une classification ascendante hiérarchique a été utilisée pour représenter graphiquement – 

sur un dendrogramme – les groupes de meutes en fonction du degré de recouvrement de leurs 

niches trophiques. Les indices de Pianka calculés précédemment et transformés (1 – R) ont permis 

de construire une matrice de dissimilarité inter-meutes D. A partir des distances obtenues, les 

meutes ont été regroupées deux à deux, selon un processus itératif, via un critère d’agrégation. 

Différents critères ont été testés afin d’obtenir le dendrogramme conduisant à la représentation la 

plus fidèle des différences inter-meutes établies dans la matrice D. Le calcul de la Norme 2 
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(Mérigot et al., 2010) a permis de sélectionner le meilleur critère parmi le lien simple, le lien 

moyen, le lien complet et le critère de Ward.  

 

2.4.1.3 Analyse de la variabilité spatio-temporelle du régime alimentaire du prédateur 
 

Une analyse en composantes principales sur variables instrumentales (ACP-VI) a été 

utilisée pour explorer la structure spatio-temporelle des différences de régime alimentaire du 

prédateur. L’ACP-VI a permis de traiter simultanément deux tableaux de données portant sur les 

mêmes individus – ici les fèces – en cherchant à expliquer la structure de l’un par l’autre (Calenge, 

comm. pers.). Le premier tableau contient les variables réponses – les proportions relatives 

d’espèces proies dans le régime – et le second contient les variables instrumentales – la meute, 

l’année et la saison – supposées être des prédicteurs des variations observées dans le premier 

tableau. L’interprétation conjointe des projections des variables explicatives et des variables 

réponses sur un même plan  a permis de discriminer les habitudes alimentaires des neuf meutes 

tout en intégrant une dimension temporelle à l’analyse. 

 

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

Au-delà de la comparaison spatiale du régime alimentaire du loup dans le massif alpin 

français, le second objectif de l’étude a consisté à mettre en évidence d’éventuels phénomènes de 

reports de prédation à l’intérieur de chaque meute. Dans cet objectif, les analyses présentées ci-

après ont porté sur cinq meutes de loups (Haute Tinée, Vésubie-Tinée, Vésubie-Roya, Queyras, 

Vercors Hauts Plateaux) installées sur cinq sites de référence répartis du Nord au Sud. Cette 

sélection a permis de stratifier les différences de pastoralisme – sur un gradient transhumant versus 

résident – et les variations de disponibilité alimentaire – densité des espèces sauvages et durée de 

pâturage des troupeaux domestiques. De façon à vérifier l’existence de variations temporelles dans 

la composition du régime alimentaire intra-meute, les outils statistiques suivants ont été utilisés : 

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

 

2.4.2.1 Fréquences d’occurrences relatives 
 

Les fréquences d’occurrences relatives annuelles de chaque espèce proie ont été calculées 

pour les cinq meutes référentes. Pour que ces proportions aient un sens, un minimum de 6 données 

par année et par meute a été imposé pour calculer ces dernières. Des diagrammes en bâtons ont 

permis de représenter graphiquement ces parts relatives et de faire apparaître des phénomènes de 

reports de prédation interannuels à l’intérieur de chaque meute.  

zano et gigi
Texte surligné 
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2.4.2.2 Analyse en composantes principales 
 

L’analyse en composantes principales (ACP) a été utilisée pour étayer les résultats de 

l’ACP-VI et étudier de façon approfondie les variations interannuelles du régime alimentaire au 

sein de chacune des meutes. Un tableau Années (les individus) * Espèces proies (les variables) 

contenant les fréquences d’occurrences relatives annuelles de chaque proie a été construit pour 

chacune des cinq meutes. Ce tableau étant homogène (variables de même unité), une ACP centrée 

– mais non réduite – a permis de donner plus de poids aux espèces proies les mieux représentées 

dans le régime alimentaire de la meute et de discriminer au mieux les années en termes de 

changement de composition du régime.  

 

2.4.3  Identification des facteurs responsables des variations du régime alimentaire 
 

Une approche inférentielle a été adoptée afin d’identifier les facteurs susceptibles 

d’expliquer la composition du régime alimentaire du loup. Un modèle linéaire généralisé a ainsi été 

utilisé pour modéliser la probabilité de trouver des ongulés domestiques dans le régime du 

prédateur. La variable réponse étant une variable binaire et la distribution des données étant par 

conséquent de type binomial, l’utilisation d’un modèle linéaire généralisé – et plus 

particulièrement d’une régression logistique, s’est imposée (Crawley, 2007). Quatre facteurs – la 

meute, l’année, la saison et la taille de la meute, ainsi que les interactions ayant un sens biologique 

ont été combinés pour construire plusieurs modèles possibles de prédiction de la probabilité de 

présence d’ongulés domestiques dans le régime. La sélection du modèle s’ajustant le mieux aux 

données a été réalisée via des tests du Khi² sur les rapports de vraisemblance entre les modèles. 

 

3 Résultats 
 

3.1 Analyse comparative du régime alimentaire de neuf meutes de loups 
 

3.1.1 Etude des variations des parts relatives des différentes espèces proies dans le régime 
 

Les meutes situées hors Mercantour (Queyras, Béal-Traversier, Belledonne, Vercors Ouest 

et Vercors Hauts Plateaux) se distinguent des meutes du Mercantour (Haute Tinée, Moyenne 

Tinée, Vésubie-Roya et Vésubie-Tinée) par (1) la prépondérance du chevreuil dans la composition 

de leurs régimes alimentaires (37% ± 7% contre 9% ±  3%), proie davantage prédatée en hiver, (2)  

une moindre consommation d’ongulés domestiques (8% ± 4% contre 26% ±  15%), et (3) une faible 

prédation sur les autres proies – marmottes, micromammifères, mustélidés, renards et lagomorphes 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figure 8.  Khi-deux (et p-value associée) : les parts relatives d’ongulés sauvages et domestiques 

apparaissent significativement différentes dans le régime des meutes de Vésubie-Roya, et dans 

une moindre mesure de Moyenne Tinée, par rapport à toutes les autres meutes.  

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

domestiques et en autres proies du régime alimentaire des neuf meutes étudiées. 

 Vésubie-Roya Moyenne Tinée 

Haute Tinée χχχχ² = 15.2    (p < 0,001)    χχχχ² = 4.8     (p < 0,05)    

Vésubie-Tinée χχχχ² = 41.0    (p < 0,001)    χχχχ² = 23.8    (p < 0,001)    

Queyras χχχχ² = 27.2    (p < 0,001)    χχχχ² = 12.8    (p < 0,001)    

Béal-Traversier χχχχ² = 38.2    (p < 0,001)    χχχχ² = 21.5    (p < 0,001)    

Belledonne χχχχ² = 62.5    (p < 0,001)    χχχχ² = 43.2    (p < 0,001)    

Vercors Ouest χχχχ² = 65.2    (p < 0,001)    χχχχ² = 45.8    (p < 0,001)    

Vercors Hauts Plateaux χχχχ² = 27.2    (p < 0,001)    χχχχ² = 12.8    (p < 0,001)    
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(10% ± 4% contre 5% ±  3%) (Figure 7). Les meutes du Béal-Traversier et du Vercors présentent les 

plus fortes proportions de chevreuils dans leurs régimes (42% ± 2%)  notamment au cours de la 

saison hivernale. En été, ces meutes se reportent sur le chamois, le bouquetin et les ongulés 

domestiques. Les parts relatives des différentes espèces proies sont relativement similaires chez les 

meutes du Queyras et de Belledonne (e.g. 8% de mouflons, 20% ± 1% de chamois, 9% ± 1% de 

bouquetins et 29% ± 1% de chevreuils). Dans le Mercantour, la meute de Vésubie-Roya se 

distingue des autres meutes par une consommation marquée de proies domestiques (46%), et ce, 

quelle que soit la période de l’année (43% en été et 49% en hiver). Les meutes de Haute Tinée et de 

Vésubie-Tinée présentent des régimes comparables, largement composés de mouflons (18% ± 

10%), chamois (29% ± 9%)  et bouquetins (14%). Ces trois espèces proies sont majoritairement 

consommées en hiver, notamment chez la meute de Haute Tinée.  

 

 D’autre part, les proportions relatives d’ongulés sauvages versus d’ongulés domestiques  

(Annexe 2) apparaissent significativement différentes entre les neuf meutes (χ² = 138.6 ; p-value < 

0.001). La meute de Vésubie-Roya et, dans une moindre mesure, la meute de Moyenne Tinée se 

distinguent clairement des autres meutes (Figure 8) et contribuent à l’essentiel de l’effet meute 

détecté. 

  

Enfin, la position du barycentre dans le diagramme triangulaire (Figure 9), relativement 

proche du sommet représenté par les ongulés sauvages, indique clairement que le régime 

alimentaire moyen des neuf meutes de loups étudiées est composé de 76% d’ongulés sauvages 

contre 16% d’ongulés domestiques. Les autres proies de types marmottes, micromammifères et 

lagomorphes apparaissent anecdotiques (8%) et sont davantage représentées dans le régime de la 

meute du Queyras. D’autre part, le diagramme permet de discriminer la meute de Vésubie-Roya de 

toutes les autres, celle-ci étant clairement positionnée 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 l’étendue des niches trophiques de chacune 

des meutes (Figure 10). Les meutes de Belledonne et de Moyenne Tinée présentent les niches 

trophiques les plus larges - respectivement 0.58 et 0.61 -, indiquant une consommation 

relativement équi-répartie entre les différentes espèces composant leurs régimes. La meute du 

Béal-Traversier présente au contraire la niche alimentaire de plus petite taille (0.23) caractéristique 

d’un régime alimentaire majoritairement composé d’une espèce proie à laquelle peut être associée 

une large diversité de proies alternatives consommées dans de faibles proportions. Comprises entre 



 
 
 
  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 niches trophiques des neuf meutes. 
 

 
 

 HT MT VR VT Q BT B VO 
HT                 
MT 0,71               
VR 0.53 0.78             
VT 0.89 0.81 0.71           
Q 0.76 0.59 0.54 0.74         
BT 0.65 0.46 0.47 0.58 0.92       
B 0.78 0.69 0.48 0.76 0.95 0.95     
VO 0.66 0.41 0.33 0.5 0.89 0.97 0.87   
VHP 0.66 0.51 0.53 0.58 0.94 0.99 0.88 0.95 

 
Figure 11.  Indices de Pianka : degré de recouvrement des niches trophiques des neuf meutes. 

 

 

 
 

Figure 12. Dendrogramme obtenu par l’application du lien moyen à la matrice de dissimilarité. 
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0.37 et 0.46 les tailles des niches trophiques des autres meutes – Haute Tinée, Vésubie-Roya, 

Vésubie-Tinée, Queyras, Vercors Ouest et Vercors Hauts Plateaux – sont relativement similaires et 

dénotent des régimes alimentaires intermédiaires aux précédents. Cette variabilité de la taille des 

niches trophiques est à relier aux différences de disponibilité en espèces proies sur les territoires 

des meutes. 

 

La figure 11 fait apparaître les valeurs des indices de Pianka inter-meutes (R) indiquant le 

degré de chevauchement des niches trophiques des neuf meutes étudiées, autrement dit les 

ressemblances entre paires de meutes en termes de composition du régime alimentaire. Les valeurs 

des indices de Pianka apparaissent plus élevées au sein des meutes situées hors Mercantour (0.87 ≤ 

R ≤ 0.99), et dans une moindre mesure au sein des meutes du Mercantour (0.53 ≤ R ≤ 0.89), 

qu’entre les meutes appartenant à ces deux aires géographiques distinctes (0.33 ≤ R ≤ 0.76). Ces 

résultats indiquent qu’à l’intérieur d’une zone géographique – Mercantour versus hors Mercantour 

– les meutes présentent des régimes alimentaires relativement proches, exceptions mises à part 

(e.g. RHT/VR = 0.53)). Hors Mercantour, les meutes du Béal-Traversier et du Vercors Hauts-

Plateaux présentent en outre des niches trophiques semblables à 99% (R = 0.99). Les niches 

alimentaires des meutes de Vésubie-Roya (Mercantour) et du Vercors Ouest (hors Mercantour) 

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

 

La matrice de dissimilarité D (Annexe 3) fait apparaître les différences de niches 

trophiques entre paires de meutes établies à partir des valeurs inverses des indices de Pianka inter-

meutes (1 - R). Le critère d’agrégation retenu pour construire le dendrogramme le plus fidèle à 

cette matrice est le lien moyen, la plus petite valeur de la Norme 2 (0.48) lui étant associée 

(Annexe 4). La représentation graphique obtenue (Figure 12) permet de discriminer – une 

nouvelle fois - les meutes situées hors Mercantour des meutes du massif du Mercantour. Au sein 

de chacun de ces groupes, les sous-groupes établis montrent que les meutes situées hors 

Mercantour présentent des différences de niches trophiques plus petites qu’au sein des meutes du 

Mercantour. La plus petite distance sur le dendrogramme sépare en outre les meutes du Béal-

Traversier et du Vercors Hauts-Plateaux, toutes deux situées hors Mercantour. 

 

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

Les projections des variables instrumentales sur le premier plan de l’ACP-VI font 

apparaître une double structure sur l’axe 1 (Figure 13.a et Annexe 5). D’une part, cet axe permet de 

discriminer les meutes présentes sur le massif du Mercantour (Haute Tinée, Moyenne Tinée, 
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Vésubie-Roya et Vésubie-Tinée) des meutes hors Mercantour (Queyras, Belledonne, Béal-

Traversier, Vercors Ouest et Vercors Hauts Plateaux). D’autre part, ce même axe oppose les 

années marquant le début de la période d’étude (1998 à 2000) aux années suivantes (2001 à 2007). 

L’axe 2 oppose principalement les meutes de Tinée de celle de Vésubie-Roya et, dans une moindre 

mesure, les saisons. La projection des espèces proies sur les axes de l’ACP-VI fait apparaître une 

nette opposition entre l’espèce « Chevreuil » et les autres espèces, structurant le premier plan 

factoriel (Figure 13.b). L’analyse conjointe des projections des espèces proies et des projections 

des variables instrumentales conduit aux résultats suivants :  

(1) les meutes du massifs du Mercantour se distinguent des autres meutes par un régime pauvre 

en chevreuils et orienté sur les ongulés de montagne (chamois, mouflons et bouquetins) en 

début de période d’étude. Cette structure change à partir de 2001 ; 

(2) le régime alimentaire des meutes hors Mercantour apparaît au contraire riche en chevreuils, 

notamment après l’année 2000 ;  

(3) les ongulés de montagne sont progressivement remplacés par le chevreuil dans le régime 

alimentaire du prédateur au fil des années ;  

(4) la prédation sur le mouton apparaît particulièrement forte chez la meute de Vésubie-Roya, 

la distinguant de toutes les autres meutes. 

 

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

3.2.1 Fréquences d’occurrences relatives 
 

Le phénomène de report de prédation apparaît clairement chez les meutes de Haute Tinée et 

de Vésubie-Tinée au fil des années (Figure 14 et Annexe 6). En Haute Tinée, la part relative du 

mouflon diminue progressivement entre 1997 et 2007 au profit d’une diversification des espèces 

prédatées comme le sanglier, le cerf et surtout le chevreuil. En Vésubie-Tinée, le patron est 

sensiblement le même, à ceci près que la période de focalisation sur le mouflon est déjà passée en 

regard de l’ancienneté de l’installation de la meute sur le territoire (1993). Ainsi, l’espèce ne 

représente qu’une faible part dans le régime de la meute depuis 1998 (8% ± 5%). Le chamois 

constitue dès lors l’espèce majoritaire du régime jusque dans les années 2000 à partir desquelles il 

est progressivement remplacé par le chevreuil. Chez la meute de Vésubie-Roya, la forte 

représentativité des ongulés domestiques dans le régime alimentaire de la meute tout au long de la 

période d’étude (à l’exception de l’année 2003 pour laquelle six données seulement étaient 

disponibles) ne permet pas de faire apparaître de telles tendances au sein des espèces sauvages. 

Quant aux meutes du Queyras et du Vercors Hauts Plateaux, il apparaît qu’au cours des années où 

zano et gigi
Texte surligné 



              Meute de Haute Tinée 

         

 

 

           Meute de Vésubie-Roya        Meute de Vésubie-Tinée 

      

         

 

  Meute du Queyras            Meute du Vercors Hauts Plateaux 

      

 

         

Figure 14. Variations annuelles du régime alimentaire des cinq meutes référentes : mise en 

évidence du phénomène de report de prédation. 
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la prépondérance du chevreuil dans le régime est moins marquée, la compensation se fait 

essentiellement sur le bouquetin dans le Queyras et sur le chamois dans le Vercors.  

 
3.2.2 Analyse en composantes principales (Figure 15) 
 

3.2.2.1 Haute Tinée 

Les deux premiers axes de l’ACP – expliquant 86% de la variance totale – mettent 

clairement  en exergue trois espèces proies, le mouflon, le chamois et le chevreuil ainsi que 

l’existence d’un phénomène de report de prédation. Le mouflon est essentiellement présent dans le 

régime alimentaire de la meute en début de période d’installation du loup sur ce territoire (1998 à 

2000). Le régime se diversifie ensuite vers le chevreuil et, dans une moindre mesure vers d’autres 

espèces (caprinés sauvages et domestiques notamment). Le chevreuil, absent en début de période, 

apparaît comme l’espèce la plus représentative du régime à partir de 2002. Un point particulier est 

à noter quant à la représentation du chamois plus marquée en 2006. La structure générale observée 

précédemment dans l’ACP-VI (section 3.1.3.) est ainsi vérifiée pour la meute de Haute Tinée. 
 

3.2.2.2 Vésubie-Roya 

Une structure nette se dégage de l’axe 1 – représentant 64% de la variance totale – séparant 

l’année 2003, marquée par une forte consommation de chamois, des autres années. Cette structure 

met en évidence un artefact lié au faible nombre de données disponibles en 2003. Les autres années 

font apparaître le mouton comme l’espèce proie majoritaire du régime alimentaire de la meute de 

Vésubie-Roya. La présence des autres espèces semble être indépendante de celle du mouton, ces 

dernières apparaissant quasi exclusivement sur l’axe 2. Cet axe sépare en outre la période 1998-

2001, marquée par la prépondérance du bouquetin et du cerf, de la période 2002-2007 caractérisée 

par la présence de chevreuils, caprins, marmottes et micromammifères.  
 

3.2.2.3 Vésubie Tinée 

Le premier axe de l’ACP – expliquant 73% de l’inertie totale – fait apparaître une structure 

qui rappelle également celle mise en évidence dans l’ACPVI. Alors que le début de la période 

d’étude (1997-2002) est marqué par une consommation d’ongulés de montagne, les années 2006-

2007 sont caractérisées par la prépondérance du chevreuil et de caprins dans le régime alimentaire 

de la meute. Au sein des ongulés de montagne, la préférence pour le mouflon ne s’observe qu’en 

1997. Un report de prédation sur le chamois, et dans une moindre mesure sur le bouquetin, apparaît 

au cours de la période 1997-2002. 
 



        
 
 

        
 

 

  
 
 
 

  Figure 15. Analyses en composantes 

 principales pour étudier les variations 

 interannuelles de composition du régime 

 alimentaire de chacune des cinq 

 meutes référentes. Mise en évidence du 

 phénomène de report de prédation. 
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3.2.2.4 Queyras 

Les deux premiers axes de l’ACP – expliquant 75% de l’inertie totale – mettent en 

évidence trois espèces proies : la marmotte, le bouquetin et le chevreuil. La consommation 

marquée de marmottes en 2001 et 2002 apparaît indépendante de celle des deux autres espèces. 

L’axe 1 structure en outre deux groupes d’années avec une prépondérance du bouquetin au cours 

de la période 2003-2004 et une forte représentativité du chevreuil en 2005 et 2006.   
 

3.2.2.5 Vercors Hauts Plateaux 

Le premier plan de l’ACP – expliquant 74% de la variance totale – fait apparaître le 

chevreuil comme la proie prépondérante du régime alimentaire de la meute du Vercors Hauts 

Plateaux, excepté au cours de l’année 1999, date d’installation du prédateur sur le territoire. En 

effet, le chamois et le mouflon, majoritairement prédatés au cours des trois premières années (1999 

et 2001), sont ensuite massivement remplacés par le chevreuil. Bouquetins et caprins, consommés 

de façon indépendante au chevreuil, sont respectivement représentés dans le régime de la meute au 

cours des périodes 2004-2005 et 2006-2007. 

 

3.3 Identification des facteurs responsables des variations du régime alimentaire 
 

La réalisation de tests du Khi-deux sur les rapports de vraisemblance (déviance) entre les 

différents modèles testés a permis de sélectionner le modèle s’ajustant le mieux aux données 

suivant : p(OD) ~ Meute + Année + Saison + Meute*Saison (Figure 16, modèle 10). A ce modèle 

ajusté final est associé un rapport de déviance résiduelle (785.4) d’une valeur inférieure au nombre 

de degrés de liberté (878) indiquant que le modèle est correctement ajusté. Les valeurs des 

paramètres associés à chaque facteur et interaction de facteurs du modèle sont présentées dans 

l’annexe 7. D’autre part, il est intéressant de remarquer que la différence de déviance entre le 

modèle 5 – incluant le facteur « Taille de la meute » - et le modèle 10 – auquel a été retiré ce 

facteur – n’est pas significative mais reste proche du seuil de risque alpha de 5% (Figure 16, p-

value = 0.05002). L’effet de la taille de la meute sur la probabilité de présence d’ongulés 

domestiques dans le régime alimentaire du loup n’est donc pas clairement identifié dans la présente 

étude. La meute, l’année et la saison apparaissent comme des facteurs majeurs de variabilité de la 

part des ongulés domestiques dans le régime. L’interaction Meute*Saison apparaissant dans le 

modèle ajusté final indique en outre que la part relative des proies domestiques varie différemment 

d’une meute à l’autre en fonction des saisons. La figure 17 fait apparaître cette interaction et 

montre : 
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(1) que la probabilité de présence d’ongulés domestiques dans le régime est plus grande chez 

la meute de Vésubie-Roya (p(OD) = 0.49 ±0.01) que chez les autres meutes ; 

(2) que cette probabilité est plus forte en hiver chez la meute de Vésubie-Roya (p(OD) = 0.48 

en été et p(OD) = 0.50 en hiver) par opposition aux autres meutes étudiées chez 

lesquelles la probabilité d’occurrence de proies domestiques dans le régime varie en 

moyenne de 9% en hiver à 29% en été.  

La figure 18 fait apparaître l’effet année – additif - et montre que les ongulés domestiques étaient 

particulièrement présents dans le régime alimentaire des cinq meutes étudiées sur la période 2005-

2007 (p(OD) = 0.45).  

 

4 Discussion  
 

4.1 Analyse comparative du régime alimentaire de neuf meutes à situations contrastées 
 

Les résultats de la présente étude démontre que, malgré la présence des mêmes espèces 

proies sur leur territoire, les meutes tendent à différencier leur régime alimentaire en fonction des 

caractéristiques environnementales locales – notamment le type de pastoralisme exercé – et de 

l’abondance et de la vulnérabilité des proies. Ces facteurs pourraient expliquer les différences de 

parts relatives des ongulés sauvages versus domestiques observées dans le régime des neuf meutes 

étudiées, ainsi que les différences de composition en ongulés sauvages. Alors que les ongulés 

sauvages représentent une part prépondérante dans le régime de huit meutes (entre 69% et 86%) – 

résultat démontré dans de nombreuses études (e.g. Jedrzejewski, 2000 ; Sidorovich, 2003 ; 

Capitani et al., 2004 ; Migli et al., 2005), cette forte représentativité des proies sauvages n’apparaît 

pas chez la meute de Vésubie-Roya (45%) comme le suggérait la représentation triangulaire. Ce 

phénomène de déprédation sur le bétail observé dans cette meute située à l'extrême sud du massif 

du Mercantour, aussi bien en période estivale (43% du régime) qu’hivernale (46% du régime), peut 

s’expliquer par la pratique locale d’un pastoralisme de type « méditerranéen-montagnard » 

caractérisé par la présence des troupeaux en alpage dix mois sur douze (Ernoult et al., 2003). 

Aussi, plusieurs auteurs présentent-ils l’abondance et l’accessibilité des animaux domestiques 

inhérentes à l’exercice de telles traditions locales d’élevage comme les principaux facteurs de la 

déprédation sur le bétail (e.g. Meriggi & Lovari, 1996 ; Ciucci & Boitani, 1998 ; Kaczensky, 

1999 ; Treves, 2004). Les trois autres meutes installées dans le Mercantour – Haute Tinée, 

Moyenne Tinée et Vésubie-Tinée – prédatent également des ongulés domestiques en quantité 

importante (de 12 à 29% du régime), essentiellement au cours de la saison estivale. Cette 

consommation majoritairement estivale s’explique par une modification du type de pastoralisme 



 
 
 

Figure 17.  Probabilités de présence d’ongulés domestiques dans le régime alimentaire du 
loup en fonction de la meute et de la saison et leurs intervalles de confiances à 95%. 

 
 
 
 

 

 
 
 

Figure 18. Probabilités de présence d’ongulés domestiques de la régime du prédateur en 
fonction des années et leurs intervalles de confiance à 95%. 



 17 

vers le Nord, le système transhumant – montée en alpage des troupeaux en été seulement – 

remplaçant le système résident compte tenu de la rudesse du climat (Ernoult et al., 2003).  
 

 La sélection différentielle des espèces par le loup est fonction du compromis entre les 

différences d'abondance - qui facilite la recherche des proies - et de vulnérabilité - qui facilite la 

capture des proies (Wiebe, 2009). La prépondérance du chevreuil (entre 29 et 44% du régime) 

observée notamment dans les meutes situées hors Mercantour s’explique principalement par une 

forte densité de l’espèce sur les territoires en question augmentant ainsi la probabilité de rencontre 

du prédateur avec celle-ci (Becker  et al., 2008). Le recouvrement des niches trophiques de ces 

cinq meutes, compris entre 87 et 99%, met en exergue cette particularité. La taille de leurs niches 

trophiques, et particulièrement celle de la meute du Béal-Traversier (0.23), confirme d’autre part la 

focalisation du prédateur sur une à deux espèces proies dans ces massifs. Si beaucoup d’études 

mettent en avant le cerf comme l'espèce la plus favorable au loup, et ce dans divers types 

d'écosystèmes (Jedrzejewski et al., 2000, Hebblewhite et al., 2001 ; Hussemann et al., 2003), rares 

sont celles qui mentionnent le chevreuil (e.g. Mattioli et al., 1995 ; Barja, 2009 ; Winkeros, 2001). 

La part du chevreuil  atteint ainsi 37% du régime en 2006 et 2007 en Vésubie et jusqu’à 62% dans 

les massifs du Vercors et du Béal-Traversier. La taille des meutes (5 en moyenne et rarement 

supérieure à 8 individus) et la faible corpulence des loups d’Europe occidentale pourraient 

expliquer l’orientation de ces meutes sur des espèces proies de taille moyenne. Le chevreuil 

représenterait alors le meilleur rapport coût/bénéfice entre temps de recherche et facilité de capture. 

Des investigations complémentaires seraient toutefois nécessaires pour évaluer le rapport entre 

proies utilisées relativement à leurs disponibilités respectives sur un site donné pour évaluer la 

sélectivité de la prédation (Johnson, 1980 ; Huggard, 1993 ;  Manly et al., 1993).  

 

4.2 Analyse du phénomène de report de prédation interannuel  
 
 

Une des principales structures communes à beaucoup de meutes repose sur le report de 

prédation du mouflon vers les autres espèces d’ongulés sauvages après les deux ou trois premières 

années de présence de la meute sur le territoire. Les travaux successifs menés dans le Mercantour 

(Poulle et al., 1997 ; Poulle et al., 1998 ; Bertrand, 2003 ; Espuno, 2004 ; Delaigue, 2006) 

démontrent en outre l’importance du mouflon et du chamois dans le régime alimentaire des meutes 

installées sur le massif. Le mouflon, espèce d’origine corse introduite dans les Alpes en 1949 

(Corti et al., 1994), apparaît peu adapté au milieu alpin et présente notamment des difficultés pour 

se mouvoir et se nourrir lorsque l’enneigement est important. Sa faible vigilance associée à son 

comportement grégaire est également présentée comme un facteur de vulnérabilité face à la 
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prédation lupine (Duchamp, 1996). La diminution progressive de l’espèce dans le régime 

alimentaire des meutes est attribuée au fort déclin de ses populations compte tenu de la prédation 

exercée par le loup associée à des prélèvements cynégétiques importants (Espuno, 2004, Poulle et 

al., 1998). La raréfaction du mouflon a probablement contribué à une diminution de la profitabilité 

de cette espèce proie pour le loup qui a progressivement diversifié son régime en se reportant sur le 

chamois, le bouquetin puis le chevreuil (Espuno, 2004).  Le phénomène s'exprime cependant 

différemment entre les différents sites comme le confirment les résultats de l’ACP-VI et des ACP 

intra-meutes. En Haute Tinée, le chevreuil était absent du régime de la meute jusqu’en 2000, année 

à partir de laquelle sa part relative a peu à peu augmenté jusqu’à atteindre 28% en 2007. Un pattern 

comparable est observé chez la meute de Vésubie-Tinée dont la consommation en chevreuils a 

atteint 37% du régime en 2006 et 2007, contre 3% en 1997. La prévalence des ongulés 

domestiques dans le régime alimentaire de la meute de Vésubie-Roya masque probablement ce 

phénomène. Quant aux meutes situées hors Mercantour, la forte densité de chevreuil sur le 

territoire explique très certainement la constance et la prévalence de l’espèce (jusqu’à 62%) dans le 

régime du prédateur tout au long de la période d’étude et par conséquent l’absence de modification 

notable de la composition du régime de ces meutes.  

 

4.3 Recueil des données et analyse du régime par les fréquences d’occurrences : limites 
 

 

Les différences de pression d'échantillonnage entre les massifs où ont été récoltés les  

excréments nous ont conduit à sélectionner les meutes pour lesquelles les données étaient en 

nombre suffisant pour répondre aux objectifs fixés. Un réajustement du plan d’échantillonnage 

pourrait permettre d’homogénéiser la disponibilité spatio-temporelle des données et ainsi 

d’approfondir l’étude du régime alimentaire du loup dans les Alpes françaises. D’autre part, une 

méthode « additive » est proposée par Marucco et al. (2008) afin d’éviter le biais de pseudo-

réplication inhérent à la collecte de plusieurs fèces sur un même lieu (e.g. à proximité d’une 

carcasse ou sur un site de rendez-vous). Les auteurs proposent en outre de considérer une 

collection de fèces présente sur un même site comme une unité d’échantillonnage et non comme 

un ensemble de données indépendantes. 
 

L’analyse du régime alimentaire a été réalisée à partir du calcul des fréquences 

d’occurrences relatives des espèces proies dans le régime (Ciucci et al., 1996). Cette méthode – 

non pas qu’elle soit exempte de biais - a été préférée aux mesures de volume relatif ou encore de 

biomasse ingérée. La part volumique de la (ou des) espèce(s) proie(s) est estimée visuellement 

pour chaque échantillon lors des analyses coprologiques réalisées en laboratoire. Toutefois, alors 
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que le degré d’expertise des laborantins est vérifié par un test en aveugle (Spaulding, 2000), 

aucune procédure standardisée n’encadre l’estimation du volume relatif des différents items 

composant un échantillon. Quant aux calculs de biomasse ingérée, communément construits sur les 

modèles de régression de Floyd et al. (1978) et de Weaver (1993), ceux-ci apparaissent peu 

adaptés au contexte français. Ces modèles ont en effet été élaborés à partir d’expériences de 

nourrissage de loups captifs d’espèces proies présentes sur leur territoire et nécessiteraient un 

nouveau calibrage à chaque situation de cortège de proies rencontré. D'autres approches, basées sur 

la génétique quantitative (Valentini et al., 2009) pour déterminer l'intégralité des espèces proies 

contenues dans les fèces, sont en cours de test pour l’étude du régime alimentaire du loup en 

France (Duchamp, comm. pers.). 

 

4.4 Identification des facteurs de variations du régime alimentaire et implication pour la 

gestion des écosystèmes 
 

Outre la quantification de la part des espèces dans le régime du loup,  l'identification des 

facteurs déterminant les variations du régime alimentaire revêt une importance particulière en 

matière de gestion appliquée des écosystèmes où le prédateur est présent. Les interactions de la 

présence du loup avec les activités pastorales constituent en outre un sujet très controversé. 

L'estimation de la part des ongulés domestiques dans le régime des différentes meutes permettra  

ainsi d’apporter un nouvel élément de cadrage dans les futurs processus de décision. Cette part, 

relativement stable entre les différentes meutes - entre 21% et 38% sur une base estivale – permet 

d’exclure la notion de « meute à problème » qui se spécialiserait. Le modèle linéaire généralisé 

révèle toutefois une exception. Par opposition aux autres meutes étudiées, la meute de Vésubie-

Roya présente une probabilité de présence d’ongulés domestiques dans son régime alimentaire de 

50%, aussi bien en été qu’en hiver.  Si la mise en cause d’un pastoralisme - de type 

« méditerranéen-montagnard » sur le massif de Vésubie-Roya a déjà été suggérée, un retour aux 

structures spatiales des attaques aux troupeaux est nécessaire. Il s’avère en outre que deux unités 

pastorales, parmi plusieurs dizaines concernées par la prédation lupine, concentrent plusieurs 

foyers d’attaques et expliquent à elles seules la grande part des prédations sur le bétail (Duchamp 

et al., 2004 ; Hemery, 2008; Saubusse et al., in prep). La recherche des facteurs de vulnérabilité de 

ces unités apparaît ainsi comme un axe important à explorer. D’autre part, c’est au cours de la 

période 2005-2007 que la probabilité de présence d’ongulés domestiques apparaît la plus forte 

dans le régime des cinq meutes étudiées (p(OD) = 0.45). Ce résultat est à relier à une 

recrudescence des attaques recensées en 2005 (Duchamp, comm. pers.). A l'exception de l'épisode 
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de sécheresse estivale commun à toutes les régions de France et ayant pu entraîner une 

modification temporaire de l'exploitation des alpages (e.g. pâturage davantage dispersé pour 

optimiser l'accès à la ressource fourragère), cette donnée reste non expliquée.  
 

La détermination des parts relatives des espèces sauvages dans le régime du loup permettra 

quant à elle d'accéder aux estimations des taux de prédation, et par conséquent, à l'impact du loup 

sur le fonctionnement des écosystèmes. Initialement prévue dans notre démarche d’analyse du 

régime alimentaire, la mesure de la sélectivité du loup – rapport entre l’utilisation des ressources et 

leur disponibilité (Johnson, 1980 ; Manly et al., 1993),  pourrait également permettre de mettre en 

évidence l’impact différentiel du prédateur sur les différentes populations de proies (Huggard, 

1993 ; Smith et al., 2004). Si cette mesure est largement employée dans la littérature (e.g. Meriggi 

& Lovari, 1996 ; Jedrzejewski et al., 2000 ; Barja, 2009), la majorité des études souffrent du 

manque de données robustes sur l'estimation de la disponibilité en proies généralement réalisée au 

travers de proxy non calibrés tels que les plans de chasses ou au travers de comptages « à vue ». 

Dans le cadre de cette étude, différentes possibilités d’estimation de cette disponibilité en ongulés 

sauvages ont été étudiées mais n’ont pu aboutir compte tenu de l’hétérogénéité des sources des 

données. Toutefois, si ce type de mesure devenait un jour réalisable, la détermination des classes 

d’âge des proies consommées permettrait d’évaluer la sélectivité âge-dépendante du loup jouant 

très certainement un rôle prépondérant dans la dynamique des populations de proies (Gaillard et 

al., 1998 ; Harris et al., 2008).  Les os retrouvés dans les fèces collectés en vue de l’examen futur 

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

 

4.5 Conclusion  
 

Une double approche, exploratoire et inférentielle, a permis de répondre à ces trois objectifs : 

(1) mesurer la variabilité spatiale du régime du loup à l’échelle des Alpes françaises ;  

(2) vérifier l’existence de reports de prédation au cours du temps ;  

(3) identifier les facteurs responsables des variations du régime alimentaire du prédateur.  

La mesure de la sélectivité du loup initialement envisagée reste cependant en suspens. Un travail 

conséquent de recueil et d’homogénéisation des données de disponibilité en proies à l’échelle de 

chaque territoire occupé par une meute permettrait d’accéder à cette donnée. Malgré ses limites, la 

présente étude devrait permettre d’approfondir nos connaissances sur l’écologie du loup et 

d’aboutir à des prises de décision raisonnées en matière de gestion de cette espèce protégée en 

interaction forte avec les activités anthropiques.  
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Annexes 
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Annexe 1. Principe du codage flou 

 

Dans la phase de pré-traitement des données (cf. section 2.3.), les ongulés sauvages et 

domestiques non identifiés – renseignant peu sur la composition du régime alimentaire du 

prédateur - ont respectivement été redistribués au sein des catégories « ongulés sauvages » et 

« ongulés domestiques » par le biais d’un codage flou (Calenge, comm. pers. ; Chevenet et 

al., 1994). Aussi, le recodage d’un ongulé sauvage non identifié a-t-il consisté à attribuer un 

poids supplémentaire de 1/6 à chacune des espèces d’ongulés sauvages, cette catégorie étant 

représentée par six espèces proies (mouflon, chamois, bouquetin, chevreuil, cerf, sanglier). 

Quant au recodage d’un ongulé domestique non identifié, compte tenu de la très faible 

représentativité des espèces « vache » et « cheval » dans le régime alimentaire 

(respectivement 0,3% et 0,1%) un poids supplémentaire de 1/2 a été attribué aux deux espèces 

d’ongulés domestiques majoritaires – « mouton » et « chèvre ». Cette méthode, contestable, a 

permis de prendre en compte les ongulés non identifiés dans le régime du loup et de donner 

ainsi davantage de poids au jeu de données initial.  

 

 

 

Annexe 2.  Parts relatives des ongulés sauvages, des ongulés domestiques et des autres proies 

(marmottes, micromammifères, lagomorphes, renards, mustélidés) 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 
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Annexe 3.  Matrice de dissimilarité D construite à partir des indices de Pianka inter-meutes 

(1-R), support de la classification ascendante hiérarchique. 

 

 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 0.01 0.12 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 critère d’agrégation – parmi le lien complet, le lien simple, 

le lien  moyen et le critère de Ward – par le calcul de la Norme 2. Plus la valeur de la Norme 

2 est petite, plus le dendrogramme construit à partir du critère d’agrégation associé est fidèle à 

la matrice de dissimilarité inter-meutes D. Ici, c’est donc le lien moyen qui a été retenu.  

 

 Lien complet Lien simple Lien moyen  Critère de War d 

Norme 2 1.45 1.14 0.48 4.18 
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Annexe 5.  Corrélations des modalités des trois variables instrumentales (Année, Saison, 

Meute) avec les axes (ou composantes) formant le premier plan de l’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 
 



 



 - IV - 

Annexe 6.  Variations interannuelles des parts relatives des différentes espèces proies dans le 

régime alimentaire des trois meutes de loups du Mercantour. 

 

 

Haute Tinée 
 

 
 
 

Vésubie-Roya 
 

 Mouflon Chamois  Bouquetin  Chevreuil  Cerf Sanglier Mouton Chèvre 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 Chèvre 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, micromammifères, lagomorphes, renards, mustélidés 

 Mouflon Chamois  Bouquetin  Chevreuil  Cerf Sanglier  Mouton Chèvre 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 
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Annexe 6. (Suite) Variations interannuelles des parts relatives des différentes espèces proies 

dans le régime alimentaire des deux meutes situées hors Mercantour. 

 

 

 

Queyras 

 
 
 
 
 

Vercors Hauts Plateaux 
 

 Mouflon Chamois  Bouquetin  Chevreuil  Cerf Sanglier Mouton Chèvre Autres 

1999 18 18 12 6 18 1 22 0 6 
2000 1 1 10 60 10 1 8 0 8 
2001 9 20 4 31 4 4 11 0 19 
2002 9 5 9 50 0 0 18 0 9 
2003 11 2 11 52 2 11 5 5 5 
2004 6 6 16 48 6 6 0 0 10 
2005 2 11 25 44 2 11 5 0 0 
2006 0 20 0 50 0 0 10 20 0 
2007 2 2 2 45 17 2 14 14 0 
 
 
N.B.  Autres = Marmottes, micromammifères, lagomorphes,renards, mustélidés 

 Mouflon Chamois  Bouquetin  Chevreuil  Cerf Sanglier  Mouton Chèvre Vache Autres  

2001 0 19 0 31 6 6 13 0 0 25 
2002 8 16 11 26 8 1 1 3 0 27 
2003 3 19 28 28 3 3 8 8 0 0 
2004 8 13 23 23 3 8 5 0 0 15 
2005 10 10 1 43 1 10 8 8 0 8 
2006 18 28 3 28 3 3 5 0 0 10 
2007 1 10 1 62 1 1 4 0 9 9 
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Annexe 7.  Valeurs des paramètres associés à chaque facteur et interaction de facteurs du modèle 

sélectionné s’ajustant le mieux aux données. 

 

 Paramètre estimé Erreur standard z-value Pr(>|z|)    
(Intercept)                               -1.0118 0.3768   -2.685 0.00725 ** 
Vésubie-Roya                     0.9860      0.4463 2.209   0.02716 *  
Vésubie-Tinée                   -2.139 0.4438   -0.482   0.62984    
Queyras                              0.1247   0.6066    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    2.172   0.02987 *  
Vésubie-Tinée : Hiver        0.6680  0.5292    1.262   0.20686    
Queyras : Hiver                   -0.6996 0.7612   -0.919   0.35810    
Vercors Hts plateaux : Hiver     -1.3179   0.7083   -1.861   0.06279 . 

 

 



 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 





Pour étudier la variabilité spatio-temporelle des préférences alimentaires du loup dans les Alpes 

françaises, la composition du régime de neuf meutes à situations contrastées a été analysée sur la 

base de 1205 excréments collectés sur la période 1997-2007. Les territoires concernés se 

distinguent par leur disponibilité alimentaire – densité en ongulés sauvages et durée de pâturage 

des troupeaux domestiques liée au type de pastoralisme. Alors que les espèces sauvages 

apparaissent comme les proies majoritaires à l’échelle des neuf meutes (en moyenne 76% de leur 

régime alimentaire contre 16% d’ongulés domestiques et 8% d’autres proies), une meute du 

Mercantour se distingue par une prédation sur le bétail très marquée (46%) quelle que soit la 

période de l’année. L’ensemble des résultats montre d’autre part une dissimilitude entre les 

régimes des meutes du Mercantour et hors Mercantour. Un phénomène de report de prédation a 

aussi été mis en évidence : le mouflon, prépondérant en début de période d’étude a été peu à peu 

remplacé par d’autres espèces sauvages, comme le chamois puis le chevreuil. Ce pattern général 

comporte toutefois des variations d’une meute à l’autre, selon leur date d’installation sur le 

territoire et la disponibilité en proies du massif. Enfin, il apparaît que la probabilité de présence 

d’ongulés domestiques dans le régime du loup varie selon les années, les saisons et les meutes. 
 

Mots clés : Loup, Canis lupus, ongulés, régime alimentaire, report de prédation, France 

 

 
In order to study the spatiotemporal variability of wolf food habits in the French Alps, the 

composition of the diet of nine packs with contrasting situations has been tested on the basis 

of 1205 faeces collected from 1997 to 2007. The studied areas can be distinguished by their 

food availability – wild ungulates density and grazing duration of domestic herds related to 

the type of pastoralism. While the wild species appear to be the main preys on the nine packs 

scale (on average 76% of their food diet versus 16% of domestic ungulates and 8% of other 

preys), one pack in the Mercantour can be clearly distinguished by a significant predation on 

livestock (46%) whatever the year period. Moreover, the whole results show dissimilarity 

between the food diet of packs in Mercantour and outside Mercantour. A phenomenon of prey 

switching was also revealed: the mouflon, preponderant at the beginning of the study has been 

gradually replaced with others wild species, as in particular the chamois and then the roe deer. 

However, this overall pattern includes variations from one pack to another, according to their 

arrival date and to preys availability in the area. At last, it appears that the probability of 

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

Key words: Wolf, Canis lupus, ungulates, foot diet, prey switching, France 




