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1. Introduction

The LIFE WolfAlps EU (LWA EU) project aims to improve the coexistence of wolves and human
activities in the Alps through coordinated actions between partners in ltaly, France, Austria and
Slovenia. One challenge for wolf-human coexistence is the real or perceived impact that wolves have
on large ungulates such as roe deer. Hunters often voice their opposition to the presence of the wild
canid by arguing that the impact of wolf predation on large ungulates is excessive and that it
threatens the viability of hunting. However, insufficient knowledge is available on the effects of wolf
predation on large ungulates in the landscapes of Europe, and particularly in the Alps, where the
impact of human activities is relatively high. Humans can and do significantly alter the abundance,
distribution and behaviour of both predators and prey, yet a clear understanding of how animals
adjust and adapt to this situation is only just emerging (Kuijper et al. 2016, Palmer et al. 2023). More
specifically, it is unclear to what extent the difficulties reported by hunters to find wild ungulates
after the permanent installation of wolves in an area is due to the consumption of prey by the
predator and/or changes in prey behaviour, such as increased vigilance and use of refuge habitat,

that might render wild ungulates more challenging to hunt.

The aim of action C3 of the LWA EU project is to work in close partnership with hunters to address
these knowledge gaps through a coordinated study across the Alps. Four core areas were identified
for this purpose : Pesio valley in the Maritime Alps and Valfurva valley in Stelvio national park in
Italy, Jelovica plateau in Slovenia and the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve in France
(Simon et al. 2021). The scientific approach adopted is to compare the ecology of large ungulates,
and particularly roe deer — a species of great interest to hunters and perceived as being vulnerable
to wolf predation —, in areas or periods with wolf packs (“treatment” sites, i.e., Pesio valley, Jelovica

III

plateau and Bauges reserve from 2020-2021) and without wolf packs (“control” sites, i.e., Valfurva
valley and Bauges reserve from 2004-2019 — see below). This approach allows for the effects of the
predator to be disentangled from the impact of other variables also known to impact the
abundance, distribution and behaviour of large ungulates (abiotic conditions, human activities, etc.).
Data are obtained using a variety of methods, such as GPS collars on both wolves and large
ungulates, camera traps and biological samples (bones from carcasses and wolf scats), as well as
from information on hunting practices and other human activities. For a detailed description of the

scientific background, hypotheses, protocols and data of action C3 of the LWA EU project, refer to

Simon et al. 2021.
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The objective of this report is to detail the implementation of these protocols in the French study
area, the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve (Fig. 1, and referred hereafter simply as

Bauges reserve). A complete description of the study area is available in Simon et al. 2021.

- Bauges National Hunting
and Wildlife Reserve

Bauges Massif Nat. Reg. Park
Urban area

Forest

Figure 1. Location of the French study area for action C3 of the LWA EU project, the Bauges National Hunting
and Wildlife Reserve located within the Bauges Natural Regional Park in the northern French Alps. Figure
reproduced from Simon et al. (2021).

2. Capturing and collaring of wolves and roe deer

Given the risk of death, prey are under selective pressure to adopt anti-predator behaviour to try to
avoid such an outcome. One ubiquitous strategy that prey use to avoid predators is to adjust their
use of habitat in time (when and for how long) and space (where) according to their perception of
predation risk, but under the constraints imposed by the need to feed or access other vital
resources. Prey often have to trade off access to food and security. Predators, either humans or
wolves, must in turn adopt strategies of habitat selection in space and time that enables them to
find, catch and kill prey. A widespread approach in studying the predator and prey strategies of
habitat selection is then to capture a sample of the animals of interest and equip them with GPS
collars. This is one of the methodological approaches adopted in the scope of action C3 of the LWA

EU project.
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Large ungulates have been studied in the Bauges reserve since 1985, including recently through the
capture and GPS-collaring mostly of chamois and mouflon, but also of roe deer (Amand et al. 2014).
Capture sessions of roe deer using baited cages have taken place intermittently during winter in the
Bellevaux sector of the reserve since 2004 (Fig. 2). This sector has been chosen as the capture sector
because it remains accessible throughout winter, contrary to other areas of the reserve. Thirty-five
animals were captured and equipped with GPS collars in the area up to 2021 (Fig. 3). Data obtained
from this relatively high number of animals and over a significant timespan (18 years) have been
shared with the working group of action C3 and is how the OFB has compensated for the delay in
starting action C3 in France. The fact that most data pertain to deer carrying GPS collars during a
period of absence or only intermittent presence of wolves (Table 1 and Fig. 4) is a welcomed addition
to the study: it allows for a before-after, presence-absence approach that is likely to lead to more
robust insights on how roe deer adjust, or not, their use of habitat in time and space when faced
with wolf presence and human hunting. Analysis of Bauges data combined with those obtained from
roe deer captured and equipped in Italy and Slovenia is under way (for more information on the

other study areas, refer to appropriate local reports).

@® Summer

Winter

Figure 2. Location of cages used in summer (Coutarse sector) and winter (Bellevaux sector) to capture roe
deer in the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve (outline in red). Pictures to the right show one of
the winter cages (above) and a captured roe deer (below) under manipulation.
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Roe deer id: Nb of GPS locations:
FR35- . — 308
FR34- 3
FR33- 23
FR32- = 237
FR31- T 302
FR30- — 280
FR29- — 262
FR28- — 369
FR27- T 109
FR26- — 379
FR25- - 370
FR24- - 66
FR23- = 327
FR22- — 332
FR21- = 451
FR20- — 236
FR19- — 178
FR1g- GIS
FR1T- — 215
FR16- = 184
FR15 = 76
FR14 — 272
FR13 —_— 187
FR12 — 172
FR11 — 178
FR10- T 436
FROS- - 7€
FRO8- —— 91
FROT- 5
FROE — a9
FRO5 = 72
FRO4 T 350
FRO3 = 79
FR02 =7 42
FRO1 I I I I I I 8
2008 2009 2012 2015 2018 2021
Year

Figure 3. Left: period of data availability for each GPS-
collared roe deer in the Bauges reserve from 2004 to 2021.
The red line marks the period (2019/2020) after which the
presence of a wolf pack became permanent in the area.
Right: locations of GPS-collared roe deer in the Bauges

reserve (each colour corresponds to an individual).

In 2023, ten GPS collars for roe deer were acquired by the OFB LWA EU team and capture sessions
were attempted during the summer, using cages baited with salt and located further inside the
reserve in a sector called “Coutarse” (Fig. 2). This sector offers good habitat for roe deer while also
being accessible during summer. However, despite a capture effort of 40 days and about 130 hours,
no roe deer was captured in the summer of 2023. Camera traps installed next to cages showed little
presence of roe deer in the sector, for reasons that are not entirely clear but that might be related
to the presence of wolf and lynx (predators) as well as red deer (competitor). In any case, a new
capture session will take place in the winter of 2023-2024 by LWA EU staff in the Bellevaux sector

of the reserve.

Clear signs of wolf presence started to be frequently observed in the reserve in late 2019/early 2020,
and reproduction was confirmed by provoked howling in the summer of 2021, providing evidence
for the establishment of a pack in the area (Simon et al. 2021, Fig. 4). Signs of wolf presence continue
to be regularly collected in the reserve and surrounding areas ever since. However, the proposal to
capture and equip wolves with GPS collars elicited opposition from representatives of local
stakeholders, and due to challenges in identifying a study area, implementation of action C3 only

began in 2023. This situation and the short timeframe left to implement the study (end date
6
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September 2024) led the OFB to abandon the idea of GPS-collaring of wolves in the scope of the
LWA EU project. Yet data on pack presence and the minimum number of wolves (Table 1), as well
as on the spatial distribution of validated wolf signs (scat, tracks, pictures) are available for the study
area and the study period (Fig. 4), and will be used to characterise wolf presence and possibly use
of space in the context of a resource selection analysis (see Simon et al. 2021). These data have been

shared with the C3 working group and are currently under analysis.

Table 1. Wolf presence in the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve, France, from the winters of
2006/2007 to 2021/2022. The estimated minimum number of wolves is the observed maximum number of
individuals identified through signs (tracks and visual observations) and genetic data extracted from scat.

Period Wolf presence Number of packs Minimum number of wolves
2006-2007 single 0 1
2008-2009 pair 0 2
2010-2013 none 0 0
2014-2018 single 0 1
2018-2019 none 0 0
2019-2020 pack 1 4
2020-2021 pack 1 5
2021-2022 pack 1 8

Wolf signs

2001
2008
B 2009
2016
® 2019

Wolf signs
@ 2020
© 2021

Figure 4. Distribution of validated signs of wolf presence in Bauges National Hunting and Wildlife Reserve,
France, from 2001 to 2019 (left) and 2020-2021 (right).
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3. Camera trapping

The use of camera traps to study animal ecology has expanded rapidly in recent years. These devices
are a non-invasive and relatively affordable tool to study multiple components of the ecosystem at
the same time (Rovero and Zimmermann 2016). In the scope of the LWA EU project, the C3 working
group decided to adopt camera traps as a complementary means of studying the wolf-prey-humans
system on the basis of the protocol used by ERSAF in Stelvio national park. The objective is to study
habitat selection, activity patterns and co-occurrence of predators and prey (see Simon et al. 2021

for details).

The manner in which camera traps are placed in the field can differ according to the analytical
framework and biological parameters of interest. In the case of occupancy modelling, one of the
methods retained to analyse the LWA EU camera trap data (Simon et al. 2021), the standard
approach is to place cameras so as to maximise the probability of photographing the animal of
interest. In the case of wolves, this means targeting linear structures (roads and paths) which are
known to be used by the predators to travel through their territory (Zimmermann et al. 2014).
Placing cameras to maximise the probability of detection, however, is fundamentally different from
the method used in Stelvio national park, whereby cameras are placed randomly inside each cell of
a systematic grid covering the entire study area (see Simon et al. 2021). It is unclear if and how using

the latter protocol might impact the results of occupancy modelling.

Local partners requested that the OFB only place camera traps inside the Bauges reserve so as to
circumvent opposition to implementation of the study. Dividing the area of the reserve along a grid
of 1.5 x 1.5 km cells, as defined in the common LWA EU protocol (Simon et al. 2021), resulted in a
total of 30 cells in the study area (Fig. 5). Because the OFB had acquired several camera traps (N =
80) in the expectation of working over a larger area, this presented an opportunity to complement
the LWA EU study by evaluating the impact of different protocols (i.e., cameras placed either
randomly or with the aim of maximising the probability of detecting the animal of interest) on
occupancy modelling. In theory, such differences should be fully accounted for by the probability of
detection. Yet in practice this has not been evaluated. The methodological question that emerges
then is to what extent the choice of how to place camera traps within each cell impacts the
probabilities of occurrence and detection of the animals of interest (predators, prey and humans).

In addition, optimising the location of camera traps to obtain pictures from wolves might not be an
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ideal way to optimise how to obtain pictures from prey, if wolves and prey use space differently,
which is probable. Randomly placing cameras in the field might be a better method to obtain data
from prey. To tackle these questions and better inform the interpretation of the camera trap data
obtained in all study areas of action C3, the OFB has hence implemented a dual protocol in the
Bauges reserve: 2 camera traps have been placed in each 1.5 x 1.5 km cell (Fig. 5), one at random
within the cells of a systematic grid as in Stelvio national park and Pesio valley, the other placed to

maximise the probability of wolf detection as recommended in occupancy studies.

Sixty camera traps were placed in the Bauges reserve during April/May 2023, after legal
authorisations were obtained from all landowners. In accordance with the common protocol (Simon
etal. 2021), monitoring occurs only during the snow-free season (April/May to October/November).
Camera traps will be redeployed during the winter of 2023/2024 to better monitor wolf presence
and abundance during that season (Fig. 5), before the dual protocol is again put in place in the
summer of 2024. From the beginning of June to the end of October 2023, about 500 000 images
were collected by OFB LWA EU staff in the reserve (Fig. 6). Very preliminary results suggest possible
differences in describing wolf occurrence according to the type of protocol used (Fig. 7).
Classification of the photographs (i.e., identifying the species photographed and extracting other

relevant information from the images) will begin in earnest in January 2024.
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Figure 5. Systematic grid of 1.5 x 1.5 km cells and location of camera traps during summer (“habitat” and

‘occupancy” dual protocol — see main text for details) and winter in the Bauges National Hunting and Wildlife
Reserve, France.
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Figure 6. Example of pictures obtained with camera traps placed in the Bauges National Hunting and Wildlife
Reserve, France, in the scope of action C3 of the LIFE WolfAlps EU project. From top left to bottom right :
wolf (Canis lupus), lynx (Lynx lynx), chamois (Rupicapra rupicapra), red deer (Cervus elaphus), roe deer
(Capreolus capreolus), mouflon (Ovis ssp.), and young and adult wild boar (Sus scorfa).

10
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Occupancy protocol

[ Grid cells with incomplete data §
Number of weeks with wolves
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Figure 7. Number of weeks from June to October 2023 in which wolves were photographed by camera traps
in each 1.5 x 1.5 km cell of the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve, France, in the scope of action
C3 of the LIFE WolfAlps EU project. The habitat protocol requires that cameras be placed randomly in each
cell, whereas the occupancy protocol requires that cameras be placed so as to maximise the probability of
photographing wolves. Note that these preliminary results do not account for intra-protocol differences in
detection rates between grid cells.

4. Wolf scat and ungulate carcasses

Implementation of field activities of action C3 in Bauges reserve began in April/May 2023. Yet up to
December 2023, very few wolf scats and ungulate carcasses have been opportunistically found in
the study area. Reasons for this are unclear. However, given that three wolves have recently been
eliminated in the area to protect cattle from depredation, pack dynamics and wolf use of space in
the reserve has possibly shifted away from the Bellevaux valley, where most signs were observed in
2020-2021 (Fig. 4). The OFB continues to monitor the situation to better understand the dynamics

of wolf presence in the reserve.

Winter is traditionally the best period to collect scat and other biological samples due to the
presence of tracks in the snow that facilitate discovery, as well as low temperatures that better

preserve samples. OFB LWA EU staff will continue to opportunistically search for wolf scats and

11
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ungulate carcasses in the winter of 2023/2024. If limited discovery continues, a transect approach
will be adopted to better cover the accessible parts of the study area. Camera traps no longer in use
will also be redeployed during winter (Fig. 5) to try to better understand the current wolf dynamics

in Bauges reserve.

5. Hunters’ use of space and spatial coordinates of hunted animals

Previous research in Bauges reserve (Courbin et al. 2022) has shown that the use of space of hunters
is strongly correlated with the network of roads and trails in the area (Fig. 8), and that this pattern
changes little from year to year. Such linear features are thus a valid proxy to characterise how
hunters use habitat in time and space, and how roe deer and other wild game might react to it
during the hunting season. Thanks to the long-standing collaboration between the OFB and local
hunters in the area, data is also available on the spatial coordinates of hunted animals since 2004

(Fig. 8).

© Chamois

Mouflon
Red deer

Roe deer

Figure 8. Network of road and trails inside the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve in France (left),
a proxy for hunter use of space, and location of animals hunted in the area from 2004 to 2021 (right).

12
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The overwhelmingly majority of animals hunted in the reserve were and are still chamois, followed
until recently by mouflon. The population of the latter is thought to have decreased massively
following the permanent establishment of a wolf pack in the area, so that mouflon hunting in the
reserve is now anecdotal. Most hunting of red and roe deer, as well as wild boar, occurs outside of
the reserve, in lower altitude areas that offer these species better habitat. Nevertheless, when
hunting of these species does occur in the reserve, it mostly takes place in Coutarse sector (Fig. 8).

These data have been shared with the working group of action C3 and are currently under analysis.

6. Livestock, alternative predators, wild prey and non-hunter human presence
and use of space

Livestock are present in the high-altitude pastures of Bauges reserve during the snow-free season
and are mostly represented by cattle (Fig. 9) that are kept unguarded, unfenced and without
livestock guarding dogs. Only one pasture in the reserve is grazed by sheep protected by free-
ranging livestock guarding dogs, while another pasture used to raise goats contains a limited area
within the reserve, to the north. Most inter-season, lower altitude areas used to keep livestock are
located outside of the reserve. These data have been shared with the working group of action C3

and are currently under analysis.

High altitude pasture used by cattle
High altitude pasture used by sheep
High altitude pasture used by goats

ooEd

Low altitude pasture during inter-season

Figure 9. High and low altitude pastures used by
livestock in and around the Bauges National Hunting
and Wildlife Reserve, France. High altitude pastures
are used in the summer, while low altitude pastures
are used during the rest of the year.

13
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Alternative predators as well as alternative wild prey for wolves, other than roe deer, that are
present in the study area are lynx for the former and red deer, wild boar, chamois and mouflon for
the latter (Fig. 6). The presence of these animals and their potential impact on the occurrence of
wolves, hunters and roe deer will be taken into account in the multi-species co-occurrence analysis
mentioned above and described in Simon et al. (2021). During the summer, the reserve is also a very
popular destination for hikers and other tourists. They will also be accounted for in the previous
analysis. As mentioned above, classification of the images obtained from camera traps will begin in

January 2024.

7. Implication of hunters

One major goal of action C3 is to include hunters as much as possible in the implementation of the
predator-prey-human study. In the Bauges reserve, the LWA EU team has benefited from a long-
standing collaboration between the OFB and local hunter boards in the monitoring and study of wild
ungulates. Hunters active in the reserve can be classified into two types : local hunters that live in
the municipalities surrounding the reserve and hunters coming from all over the country, and even
abroad, to hunt in the area (see Simon et al. 2021 for a description of the different profiles of hunters

in the study area). LWA EU staff has put in place different strategies to reach both type of hunters.

Hunters from all over France and abroad come to the Bauges reserve mainly to hunt chamois. The
French Forestry Agency (ONF), which holds most of the hunting rights in the reserve, offers guiding
services and runs a hunter training programme in the area. As part of this programme, which lasts
from 2 to 5 days, trainees learn about ballistics and ungulate biology and ecology. LWA EU staff
requested and were granted authorisation from ONF to include a one- to two-hour session on wolf
biology and ecology in the programme. Thus, during the autumn of 2022, the technical coordinator
of the project came regularly to the field to accompany hunters and discuss about the potential
impact of the wolves on wild ungulate abundance and behaviour. Printed material on the subject,
written by OFB experts, were handed out to trainees (see Annex |), and the occasions were also
used to deliver the C3 human dimension questionnaire. The OFB LWA EU staff coordinator
participated in 6 hunter training sessions in 2022, reaching a total of 59 hunters, 15 of which were
ONF hunting guides (Fig. 10), a particularly key group of people to be informed about wolves as

they are likely to interact with many hunters over the years and all over the country.

14
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Figure 10. OFB LWA EU staff attending sessions of the hunter training programme run by the French Forestry
Agency (ONF) in the Bauges National Hunting and Wildlife Reserve, France. Information about wolf biology
and ecology, including wolf impacts on wild ungulates, were presented and discussed during these events.
The bottom left photograph shows ONF hunting guides also benefiting from the ONF/OFB LWA EU initiative.

The plan was to pursue the initiative in the autumn of 2023. Unfortunately, the OFB LWA EU
technical coordinator suffered an accident in the field in May 2023 and has been away on medical
leave ever since. This has made it more challenging for the OFB to participate in the ONF hunter
training programme, as LWA EU field technicians are not always available given that they must also

15



Project LIFE18 NAT/IT/000972 - LIFE WolfAlps EU — Action C3

Predator-prey-human study in Bauges reserve, France

monitor the camera traps regularly and run the capture sessions of roe deer. Despite these
challenges, LWA EU staff participated in two young hunter training sessions in 2023, reaching a
total of 33 hunters (Fig. 10). Therefore, over two years, OFB LWA EU staff in the Bauges reserve

discussed and informed 92 hunters about wolf biology and ecology.

Local hunters also sometimes participate in these training sessions. However, the OFB LWA EU team
has taken further steps to reach out and try to get them involved in the implementation of the study
in the reserve. The technical coordinator of the project thus attended a meeting of the local hunting
interest group (GIC — “Groupe d’Intérét Cynégétique des Bauges”) on the 15/03/2023 in which
recommendations on hunting quotas were decided. Yet because this was the first meeting that LWA
EU staff attended, a precautious approach was adopted whereby no photographs were taken and
no request for signatures was made. During such meetings, the status of each hunted species is
considered and a recommendation for the number that can be hunted, based on monitoring
information and expert input, is decided collectively. Following the permanent establishment of
wolves in the area, questions were raised about reducing the hunting bag of mouflon, given the
unqguestionably strong impact that the predator has had on the species in the Bauges reserve. This
represented an opportunity for LWA EU staff to intervene and present action C3 in the area as a
means of better understanding the impact of wolves on wild ungulates. Local hunters were attentive
to the information provided and supported the study, and the plan was then to engage in dialogue

with each local hunting board individually, not least to extend the area of roe deer captures.

Local hunters have also been repeatedly invited by LWA EU staff to participate in the monitoring of
camera traps and the capture of roe deer, but with limited success. It seems that they have adopted
a sit-and-wait approach to see where the project is going before committing themselves any further.
Efforts to engage with local hunters have slowed down a bit since the accident and medical leave of

the LWA EU technical coordinator, but will resume as soon as possible.

16
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8. Conclusion

Despite challenges and the delay in starting action C3 in France, OFB LWA EU staff have succeeded,
after considerable effort, in negotiating and implementing the predator-prey-human study in the
Bauges reserve. However, in order to avoid conflict and resistance from local actors, and at the
request of local institutional partners, it was necessary to abandon the idea of capturing and
collaring wolves, as well as limiting the implementation of the study only to the area within the
boundaries of the reserve. Nevertheless, in what could be seen as a form of compensation, a
comprehensive set of data obtained from roe deer equipped with GPS collars is available and has
been shared with the working group of action C3 for analysis. Data on hunted animals, wolf signs,
pack presence and the minimal number of wolves is also available, and the camera trap component
of the study has been implemented as planned. All data are under analysis and will produce the
expected outcomes. Finally, and perhaps most importantly, frequent interactions and dialogue with
hunters has proved rich and is ongoing. It is thus apparent that, despite the need for concessions
and adjustments to a challenging environment, the goals of action C3 are being fully reached in

France.

17
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Annex 1 : Article on the impact of wolves on wild ungulates distributed to hunters
in the Bauges reserve
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sur les ongulés sauvages :
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L'impact des prédateurs
sur les especes chassables

un SUJet plus

Des populations d’ongulés
sauvages en progression
depuis40 ans!

Lors de la création de 'Office national de
la chasse en 1972, une das consignes don-
nées 3 I'stablissement était de rétablir les
populations d'ongulés sauvages décamées
par une chasse excessive entre les deux
gueres,

Ce défi a été relevé, en collaboration avec
les fédérations départementales des chas-
seurs (FDC) et les chasseurs ewe-mémes, et
depuis les années 2000 toutes les espices
d'ongulés sauvages présentes en France ont
progressé. Le chevreuil et le sanglier utilisent
3 peu prés tous les miliewx disponibles. Le
chamois et lisard ont colonisé I'ensemble
desAlpes et das Pyrénées et la surface ocau-
pée par le cerf a aussi fortement augmenté;
on le trouve aujourd’hui dans les massifs
montagneux jusqu's 2 000 matres d'alti-
tude. Le mouflonn'est pas en reste, mais sa
progression est plus lente. Il n'est pas rare
maintenant d'observer sur un méme
temitoire de montagne cinq espices diffé-
rentes avec des effectifs conséquents.

Les facteurs qui ont parmis cette progres-
sion générale des ongulés sauvages sont :

O lirstauration duplan de chasse (géné-
ralisé au niveau national en 1979 pour le
cerf, le chevreuil et le mouflon et en 1992
pour le chamois et l'isard) ayant pour but
de limiter les prélévements ;

@ |a création de nombreux groupements
d'intérét cynégétique (GIC) dans les années
1980, qui a permis da motiver les sociétés
de chassa 3 mieux gérer leurs cheptels en se
regroupant et fédérant leurs actions sur de
grandes surfaces ;

@ la rdintroduction d'animaux issus de
réserves, qui a permis da renforcerles popu-
lations existantes ou de créer de nouvelles
populations en les accompagnant avec das
méthodes de gestion consarvatrices;

8 |a formation des responsables des socié-
tés de chasse sur la gestion et le suivi des
populations d'ongulés sauvages.

22 | Dossker— Introduction

Une originalité frangaise

Grice 3 cette abondance d'ongulés sau-
vages et aux lois intemationales, le loup a
fait sa réapparition en France en 1992 dans
le Parc national (PN) du Mercantour 3 partir
d'animaux venus naturellement des popu-
lations ttaliennes, et colonise maintenant
ensemble dumassif alpin et méme au-dela.
Face 3 cette progression, les chasseurs
<interrogent sur l'impact qu'il peut avoir sur
les populations d'ongulés sauvages et en
conséquence sur les adaptations des moda-
lités de gestion & envisager.

Pour répondre 3 cette question, | ONCFS,
en collaboration avec le PN du Mercantour,
|a FDC des Alpes-Maritimes et le CNRS, a
mis en place en 2005 un programme d'étude
appelé Programme prédateur-proies (PPP)
dans lavallée da |a Haute-Tinée. Lobjectif
de ce programme était de comprendre
limpact de la présence d'une meuta deloups
sur le fonctionnement biodémographique
de ses proies potentielles (chamois, chavreuil,
mouflon et cerf dans notre cas), afin d'ajus-
ter au mieux les stratégjes de gestion des
espéces et des espaces. L'installation des
loups sur un massif risque-t-elle d'andantir

© D.MAlxd/ONGS
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les efforts corsentis de longue date pour pré-
server les populations d'ongulés sauvages 7
Uimpact du prédateur est-il add tif aux autres
sources de mortalité ou au contraire en par
tie compensatoire ? La présance das loups
modifie-t-elle la comportement des proies
en réaction & ce que certains nomment « le
paysage da la peur » ? Autant de questions
|&gitimes qui méritaient des ponses,

Longinalité de ce programme a 6té d'étu-
dierl'interaction prédateur-proies par un sumi
3 double-entrée. Premitrement, le suvi de
loups capturés et &quipés da GPS/GSM (loca-
lisés par satellite) a permis :

© de suivre leurs déplacements pour défi-
nir leurs liewx de prédation et retrouver les
proies prélevéas et ;

@ de déterminer le domaine vital de la
meute avec les secteurs préférentiels de
chasse.

Deuwditmement, le suivi des ongulés &qui-
pés de colliersV HF avecindicateurs de mor
talité a permis d'évaluer leurs taux da mor
talité et de les comparer aux populations
sunvies de longue date et vivant dans un autre
temitoire sans loup.

Des données concrétes
sur l'impact de la prédation

Neuf années d'étude ont permis de
récolter de nombreux résultats sur l'organi-
sation spatiale d'une meute de loup, ainsi
que sur son impact sur la dynamique des
ongulés sauvages vivant sur son temitoire.
Une partie de ces résultats est présentée dans
le premier article de ce dossier. Toutefois
lorsqu'on &tudie des espices longévives
comme les grands mammiféres, un pas
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ks dynamique des populations da prédateurs-
proies. Il sera donc nécessaire pour affiner
mos résultats da poursuivre nos investigatiors.

Si les prédateurs ont un impact direct sur
les populations de leurs proies, ils pauvent
également avoir des effets indirects sur le
fonctionnement de celles-ci, du fait des
modifications comportementales qui sont
adoptées pour échapper 3 la prédation. Un
autre volet de notre étuda, dont les résultats
sont exposés dans le second article, montre
ainsi que la présence du loup interagit avec
de nombreux facteurs pour structurer le
patron da vigilance des proies.

Les nouveaux enjeux des études
prédateur-proies entre loups

etongulés sauvages

Grace aux résultats de cette premidre
&tude de nouvelles questions émergent,
comme par exemple :

* commentla meute définit-elle sazone
de chasse ? Celle-ci varie-t-elle dans le
temps et en tenant compte de quels fac-
teurs 7

® quel est limpact du loup sur la distri-
bution spatiale des ongulés ? Peut-on ima-
giner un effet en cascade qui modifierait
limpact des cervidés sur la forét ?

Pour répondre 3 ces interrogations, il est
nécessaire d'entreprendre un nouveau
programme sur une durée plus longue que
le précédent (afin de pouvoir discriminer
'impact de la prédation de celui des
nombreux facteurs qui structurent la
dynamique des populations d'ongulés), dans
des terntoires chassés et avec un suivi
d'ongulés marqués sur l'ensemble du
domaine vital de la meute, pourprendreen
compte Phétérogénéité de I' utilisation du
temtoire par les loups. @

©D. Malla RVONCFS

Dossler — Introduction | 23

© D. MAlard"ONCFS

21



Project LIFE18 NAT/IT/000972 - LIFE WolfAlps EU — Action C3

Predator-prey-human study in Bauges reserve, France

v 223 ,‘

Les ongulés sauvages
sous la dent du loup :

€6, RossV ONCF S

quel impact de la prédation sur la survie ?

La présence du loup sur notre territoire est a présent un élément
Important a prendre en compte pour une gestion raisonnée des
populations de grands herbivores. Quelest son Impact sur ces
communautés d'ongulés, par allleurs soumises a de multiples
Influences environnementales, anthropiques ou pathologiques ?
La question est complexe, tant lesmécanismes Interactifs et
compensateurs sont nombreux. C'est donc dans une vision
holiste, a l‘échelle de l'écosystéme plutdt que de la population,
que le programme détude « prédateur-proles » sestiInsarit pour
appréhender le sufet, a partir du sulvi fin de loups et d'ongulés
marqués en paralléle et en se basant sur la comparalson

de sites aux situations de prédation contrastées.

1992 par une racolonisation progres-

sive du temitoire depuis la population
italienne. Dans les Al pes francaises les grands
herbivores sont aujourd’hui soumis 3 cette
pression de prédation qui change le mode
de fonctionnement de l'écosystame.
Beaucoup des travaux internationawx sur les
relations loups/ongulés menés jusqu'iciont
&té conduits avec une approche mono-
spécifique et en mesurant les effets de
la prédation uniquement sous l'angle du
prédateur, par I'estimation des taux de
capture des proies (nombre da proies tuées
par meute et pas unité de temps).A notre
connaissance, aucune &tude n'a encore
cherché & appréhender l'impact de la pré-
dation surla dynamique das populations de
proies dans une approche plurispécifique, et

L e loup a fait son retour en France en
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en prenant en compte les interactions pos-
sibles avec les autres facteurs structurant les
paramétres démographiques.
Contrairement 3 ce qu'on peut penser de
fagon intuitive, iln'est pas évident qu' un pré-
dateurait un effet négatif sur letaux de crois-
sance d'une population de proies du fait de
mécanismes de compensation liés 3 deux
processus non antagonistes : la limitation
des phénomanes de densité-dépendanceet
la sélection de certains types de proies
(Bumham & Anderson, 1984). Le taux de
multiplication d'une population peut &tre
plus fort en présance de prédation, qui, en
diminuant la densité, peut avoir un impact
positif surla survie naturelle ou surla repro-
duction. En outre, la sélectivité du prédateur
joue un rdle prépondérant quant & limpact
qu'il peut avoir sur la dynamique des

« Lalowve L 3, Fune des quatre subvies
dans le cadre de letuce,

populations da ses proies. En effet, s'il sélec-
tionne des animaux dont les risques da mor
talité naturelle sont plus forts que la
mayenne (animaux en moins bonne condi-
tion physique ou d'une classe d'age avec
faible survie, comme les jeunes ou les sénes-
cents), la mortalité induite par le prédateur
sera de type compensatoire et l'impact de
la prédation pourra &tre négligeable. Du fait
de cas mécanismes la relation prédateur-
proiesvarie en interaction avacda nombreux
facteurs (densité et structure en sexe et dge
de la population de proies, habitat, chasse,
pathologies, climat, présence d'autres
espices de proies sur lesquellesle loup peut
sereporter...),qu'il est nécessaire da prendre
en compte pour comprendre l'impact réel
da la présence duloup surla dynamique des
populations de proies. Pour illustrer cette
nécessits, I'axemple du Parc national de
Yellowstone (Etats-Unis) est frappant.
Leffactif da la population de cerfsy a forte-
ment chuté aprés le retourduloup, ce quia
conduit dans un premier temps 3 considé-
rer de manigre consensuelle la prédation
comme responsable (White & Garrott,
2005) ; jusqu’a ce qu'une &ude induant
divers facteurs soit menée | Sest alors avéré
qu'une succession d'hivers particuligrement
rigourewx, combinée 3 une augmentation
du tableau de chasse, &tait les principaux
facteurs expliquant cette diminution des
effectifs de cerfs, et que la prédation parle
loup n' avait eu qu'un impact négligeable
(Vucetichetd,, 2005). La relation prédateur
proies est encore complexifiée dans les
systémes plurispéafiques, compte tenu
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des multiples possibilités d'ajustement de
la prassion de prédation 3 la disponibilité
relative des proies (report de prédation).
Au sein des massifs alpins colonisés par le
loup, cerfs, chamois, mouflons, chevreuils,
bouquetins et sangliers vivent en sympatrie
et font partie intégrante durégme alimen-
taire du loup (Fliihr, 2012). abondance
relative des différentes espcas de proies
en présance, ou das différentes dasses de
sexe et d'&ge au sein d'une esphoe, va par
conséquent moduler l'impact numérque
de la prédation.

Leffet de la prédation sur la dynamique
des populations da proies ne se ésume donc
pas & un nombre d'animaux tués, mais ne
peut s'estimer que par la mesure fine
du taux de mortalité (ou son complément,
le taux de survie) de chaque espice proie
en présence, tout en prenant en compte
lensemble des facteurs structurant les
paramétres démographiques.

Le Programme prédateur-proies:
une é.sde a dod:le-entréz

C'est dans cette optique qu'un pro-
gramme d'étude des relatiors prédateur-
proies entre e loup et les ongulés sauvages
aétéinitié en 2005 dans les Alpes-Mantimes
au sein du massif du Mercantour, dans la
vallée de la Haute-Tinée. Cette &tude a &té
menée par ' ONCFS, en partenanat avecle
Parc national du Mercantour, la Fédération
départementale des chasseurs des Alpes-
Manitimes (FDC 06), le Parc naturel régional
des Bauges (Savoie/Haute-Savoie) et le
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CNRS. Lobjectif principal du projet visait 3
mesurer limpact du loup surla dynamique
des populations da quatre espaces de proies
(chamois, cerf, chevreuil, mouflon) majori-
taires dans son régime alimentaire, en
<appuyant sur la comparaison de deux sites
présantant la mame diversité d'espacesd’'on-
gulés, mais des conditions de prédation
contrastées : un site ot le loup est installé
en meute depuis plus de quinze ans (massif
du Mercantour), et un site témoin sans
meute installée ol 'ONCFS méne desétudeas
sur le chamois depuis 1985 et sur le
chevreuil et le mouflon depuis 2003
(massif des Bauges).

Basée sur le suivi en paralléle d’ongulés
et deloups marqués indviduellement, pour
estimer les paramétres démographiques des
proies et pour avoirun suivi direct du com-
portement de prédation des loups, cette
étude est urique en Europe parson approche
focalisée & la fois sur les proies et sur les
prédateurs,

Une pression de mar
considérable dans le Mercantour

Plus de 300 ongulés marqués et suivis
individuellement au fil des ans...

Entre 2005 et 2011, 219 chamois, 45 che-
vreuils, 26 mouflors et 15 cerfs ont &té cap-
turés et équipés de colliers VHF avec
détecteur de mortalité dans le site du
Mercantour, afin de pouvoir déterminer les
taux de survie par capture-marquage-recap-
ture (CMR). Les nombres de cerfs et

Lﬁ‘d_’{-_‘;gc N°3061 1 trimestre 2015

mouflons marqués ont &té trop faibles pour
conduire cette analysa, mais les tawx de sur-
vie des chamois et chevreuils ont pu 2tre
estimés (§ suivant). Nous nous sommes
concentrés dans cette &tude sur la survie
adulte, puisque ce sont les variations de ce
paramitre qui ont la plus grande influence
sur les fluctuations du taux de croissance
des populations de grands herbivores.

... et 4 loups équipés de colliers GPS
pour suivre la prédation en direct

En parlltle du marquage des ongulés,
4 loups ont été capturds, parpiégeage au sol
ou télé-anesthésie depuis hélicoptere, et
marqués 3 l'aide de colliersGPS/GSM &qui-
pés de capteurs de température et d'actvité,
Dans l'objectif de suivre les actes de préda-
tion surl'ensemble del'année, chaque mois
aété divisé en deux périodes &gales de suivi
intensif (une localisation toutes les
30 minutes la nuit + une localisation diume)
et léger (une localisation toutes les 6 heures).
En phase de suivi intensif les zones sur les-
quelles les loups étaient restés plus d'une
heure &taient visitées le lendemain matin,
afinda repérer les actes da prédation au plus
tdt aprés la mise & mort. ersemble de ces
données (localisations + température et
rythmes d'activité) foumissent en outre des
informations spatio-temporelles qui per-
mettent pour la premiére fois en France
d'&tablir avec précision, surla période de suivi,
Putilisation du temritoire par une meute
(zones de prédation, de repos, comidors de
déplacements) etla nature des proies tuées.

© J-P. Bargeon/ ONGFS

A Bicheéquipée d'un collier VIHF au sein d'une harde,
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Un impact du loup différent sur
la survie du chevreuil et du chamois

Pour le chevreuil, ure mortalité accrue
durant les hivers trés enneigés

En ce qui concerne le chavreuil, las ana-
byses ont & réalisées sur 42 et 46 individus
respectivernent dans le Mercantour et dans
les Bauges. ' dge préds ne pouvant &tre déter
miné chez le chevreuil & la capture, la survia
a &t& estimée pourles adultes (= & dew ans).
Aucune différence entre sexes n'a ét& déca-
lée dans les dew sites. Dans le Mercantour
le meillzur modiéle montre un taw: de su-
wvie annuelvariant en fonction de la rigueur
hivemale {approcimés par I'épaisseur da
neige curnu ke en avil). Dans las Baugss, bien
que les conditions hivermnales aient &gale-
rmenit rmontré une forte vanabilité avec loc-
cumence d'hivers trés rudes, les chevreuils
ont eu une survie corstante chaque année
nedépandant pas des conditions hivernalas,
Les dsultats, synthétisés dans le tableaw 1,
indiquent que les chevreuils ont une survia
similaire dans le Mercantour {avec loup) et
dans les Bauges (sars loup) lesannéss & hivar
clément, mais souffrent d'une mortalita
accrue dans le Mercantourles années & fort
enneigement.

Pour le chamois, des taux de survie
adulte équivalents entre sites avec
et sans loups

Dans la cas du chamois, les analyses ont
&té réalisées entre 2005 et 2013 sur
130 femelles et 88 makes dars le Mancantour,
entre 1997 et 2012 sur 238 femelles ot
84 miles dans lesBauges. Motre échantillon
ne nous permet pas d'avoir des estimations
surla dasse d'4ge des sbnescants (= 12 ans)
et nos résultats portent donc sur les juve-
niles {1-2 ans), jeunes adultes (2-8 ars) et
views: adultes (8-12 ans).

[rans le Mercantour, sur la durde de 'étude
[2005-2013), la modile sélectionné indiqua
une survie constante dans le temps, & Uax-
ception d'une mortalits accrue en 2007-2008
et 2008- 2009 quand uneépidemie de kérato-
conjonctivite a sévi, sutvie d'un hiver extré-
mement nude. Les résultats montrent que, en
dehors de ces anndes exceptionnalles, les cha-
rmois ont une survie similaire dans les Bauges
(sans loups) et dans le Mercantour (avec

loups), aumairs usqu's douze ars {tableau 2).

Une survie globalement pas meilleure
en absence du loup...

Contrairement & ce qui pouvait &tre
attendu de manitre intuithee, chamais e che-
wreuils ne survivent globalement pas misux
en absence du loup que dars un site avec pré-
sence permanente d'une meute depuis plus
de quinze ans.
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A 13 lowve L2en cours d anesthégie, & quipde d'un oolller GRS,

Les chevreuils souffrant d'une mortalits
accrueen présence de loups uniquement les
anndas & fort enneigament, suggérmnt uns
interaction entre prédation et conditions
dimatiques.

Las taw de survie des chamais sont simi-
laires dans les dews: situations, & Pexception
de dews années pendant lesquellas un hiver
rude a succédé & una dpidémie de kérato-
conjonctivite Mame s une interaction entre
prédation et contexte amvironnemental défa-
vorable rlest pas & exclure, ela semble cepen-
dant peu probable, En effet, en 2007-2008
la majorité des chamois marqués dont la
cadavre a &t& retrouvé &taient dairement
morts de maladie, et les taw: de mortalits
Etaient similairas & cewx d'une population

d'izards subissant la mé&me &pidémie mais
sans présance de loups (Cramps, 2008). En
2008-2008, hiver extréme dans les Alpes-
du-5ud, l'accroissement de la mortalité que
nous avons détecté a &8 moindre qua ce
qui a &té obsarvé dars d'autres populations
sujettes & des conditions hivernalas simi-
laires (Rughetti efal,, 2011).Cela nlampéche
pas que lasloups aient pu profiter de Faffai-
blissermant des chamois ; mais dans ce cas,
la prédation aura certainement &t& compen-
satoire (les loups ont tué des animaws qui
seraient morts de toute fagon).

L'analyse des comportements de préda-
tion des loups &quipés de colliers GPS
permet de misux comprendre les méca-
nismes en jeu dermigre ces résultats.

Tauwet de survie [IC95 %] du chevreuil en présence (Mercamtour)

et enabsence (Bauges) de loups.
Memantour [n= 42) Bewiges [n = 46
Hiwers « cléments s 0,90 [76-0,96]
082 o, 85-0,96]
Hiwers enneigs 0,73 [ 62-0,82]

Tawp de survie [IC 95 %] duchamais en présence (Mercantour)

et absence (Bauges) de loups.

Eximad ons hors anriées & mora i aromaka 16e 3 una bpkdm ke de k- conjoncr e,

4 ars 0,34 [0,90-0,56] 0,96 [0,52-0,97]
Femelles

B2 o 0,84 [0,75-0,50] 0,87 [982-0.31]

2 ars 0,90 [0,74-0,57] 0,35 [67-0,99]
Mhles

212 o 0,35 [0,9+0,97] 0,87 [g82-0.31]
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Une prédation opportuniste,
dépendante des facteurs

ervironnementaux et de la saison

Les actes da prédation da la meute ont pu
atre approchés finement grace au suiviinten-
sif et en temps réal des trois louves marquées
en 2010(L2), 2011 (L3) et 2012 (L4). Le suivi
delapremiére louve marquée (L1), blessée et
au comportement atypique (souvent seule
et avec delongues péniodes de repos), n'a per
mis aucune détection d'acte de prédation. Les
donnéasGPS obtenues au cours de phases de
suivi intensif (une localisation/demi-heure
pendant la nuit) ont permis de contrdler le
matin méme tous les actes de prédation ayant
eu lieu la nuit précédente, pour déterminer
Vespios lesexe etla dasse d'dge des animaux
tués. Les colliers avaient &té programmés afin
de pouvoir suivre le comportement de préda-
tion au cours de périodes réparties tout au
long del'année, mais nous avons malheureu-
sement « perdu » pématurément les trois
louves marquées:mort 3 l'automne das deux
premigres (accidentelle pour L2, braconnage
pour L3) et dispersion en dehors dusite d'étude
de L4 en fin d' hiver. Toutes trois ont cepen-
dant pu &tre suivies au cours de périodes
contrastées entermes desaisons et de condi-
tiors dimatiques et les données récoltées ont
mis en &vidance das régimes alimentaires trés
différents (figure 1) :

A Suivivélémerrique (swvie/mortalivé) des ongulés équipés de VHF,
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SiiVGige N° 30611 timestre 2015

ICITEE Répartition des proles tuées lors du suivi d'un des membres de la meute de loups

de Haute-Tinée en 2010, 2011 et 2012,
Louve n°2 (alpha) Louve n°3 (alpha)
41 jours de sulvi en avril-mal 2010, 41 Jours de sulvl d'awril 3 acat 2011,
hiver et printemps trés ennelgés (33 proles) hiver clément (28 proles)
3%3% 4%
3% x 21%
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25%
Louve re4 (louveteau)
67 jours de sulvl d’octobre 2011 3 féevrier 2012,
hiver clément (27 proles)
1% B chamot
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* 2, louve alpha reproductrice, a &té sui-
vie de manidre intensive pendant 41 nuits
entre avril et mai 2010. Lenneigement trds
important cet hiver/printamps a rendu le
chevreuil plus vulnérable 3 la prédation
(16 chevreuils tués et 1 seul chamois sur
33 proies retrouvées). Le mouflon a égale-
ment représenté une part importante des
proies, prncipalement les agneaux au
moment du pic des naissances;

* 13, qui aremplacé L2 entant que femelle
alpha reproductrice a aussi &té suivie pen-
dant 41 nuits, d’avril 3 ac0t 2011. Cette
année-13 Uhivera &t plus cdément etla neige
avait entidrement disparu dés le mois d'avril
Chevreuils et chamois eprésentent alors
une part similaire du régime alimentaire
(6 chamois et 4 chevreuils sur 28 proies
retrouvées).Comme année précédente, les
agneaux de mouflons ont constitué une part
importante des proies en avril. Les moutons
représentent une part non négligeable du
régime alimentaire de la meute en &t&;

* L4 jeune de 'année dont la mére (L3)
est morte quelques semaines auparavant, a
&té suivie pendant 67 nuits, de mi-octobre
20113 mi-février 2012.Cas données hiver
nales complitent celles des autres louves
(printemps et &t&).Cet hiver &tait clément
et dans ces conditions, plus de 60 % des
actes da prédation se sont portés surla seule
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espace chamois. Cette jeune femelle a &té
suivie pendant une phase de déstructura-
tion sociale de la meute (louve alpha bra-
connée), Elle a régulitrement &té observée
sur des actions de charognage, ce qui
explique le faible nombre da proies retrou-
véas(n=27) par rapport au nombre de jours
du suivi, comparé aux deux autres louves
(figure 1).

La vulnérabilité et abondance
des proles mises a profit...

Un enseignement fort de ce suivi est que
le loup est opportuniste et construit son
régime alimentaire de fagon & tirer parti de
lavulnérabilité et de l'abondance da diffé-
rents types de proies :agneaux d2 mouflon
au printemps, chevreuils sur fort manteau
neigeux, moutons lorsqu'ils sont 3
proximité...

Le fait que le chevreuil ait constitué une
grande part du régime alimentaire de la
meute au cours du printemps trés enneigé
confirme les résultats obtenus surla survie,
Chez cette espice, conditions dimatiques
et prédation interagissent pour impacter la
survie : la présence du loup ne diminue la
survie moyenne das adultes que lorsque les
hivers sont trés enneigés. Moins adapté au
milieu de montagne que le chamois, les

conditions hivemales difficiles rendent le
chevreuil trés vulnérable 3 la prédation @il
constitue peu de résarves de graisse et voit
sa condition physique rapidement détério-
rée en cas de raréfaction des ressources,
comme c’est le cas sous fort couvert nei-
geux. Il est en cutre physiquement vite
entravé par la neige, qui limite fortement
ses capacités defuite. Profitant de cette vul-
nérabilité, les loups accentuent alors la pré-
dation sur cette espce, au point de diminuer
la survie moyenne de la population. Ces
résultats rejoignent cewx trouvés par
Delgudice et al, (2002) sur le cerf de Virginie.

La possibilité d'interaction entre ' épisoda
de kérato-conjonctivite, qui a affecté la sur
vie des chamois du Mercantour et la préda-
tionn'apas pu étreinvestiguée en 'absance
de loup &quipé da GPS cette annde-13.

Une pression de prédation
hétérogene au sein du domaine
vital de la meute

L'analyse spatiale des donndesissuas des
colliersGPS, hors pénoda d'entrée en tanitre,
a permis de cartographier précisément les
zones les plus fréquentées par les louves.
Grace & de nouvelles méthodes, qui per
mettent de prendre en compte non seule-
ment la distnbution des points dans lespace,

Domaine vital deslouves L2 (louve 1) et L3 (louve 2) etintensité d'utilisation du territoire déterminés
apartirdes données de localisation GPS.

—-—

1

Louva 1 avant taniare

CUD Louve 1
Valeur
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mais aussi leurenchainement dansletemps,
la mesure de Putilisation du milieu a pu&tre
décomposée en 1) la fréquence de passage
et 2) le temps de résidence de
l'animal en un endroit donné.Ces résultats,
couplés aux données detempérature et d'ac-
tivité du collier, permettent de mettre en
évidence des noyaux de zones de chasse
interconnectés par des corndors de passage
des loups (Houstin, 2012 —figure 2). Chez
les deux louves pour lesquelles l'ansemble
des données est disponible (nous ne dispo-
sors pas des données« activité » dela der
nigre louve car son collier n'a pas pu étre
récupéré), les zones correspondant 3 une
activité de chasse ont &té concentrées dans
lazone coeur du domaine vital (figure 2).En
conséquence, la grande majonté (> 70 %)
des actes de prédation que nous avons
détectés a lieu au cosur du territoire de la
meute suggérant que la pression de préda-
tion sur les ongulés vivant sur ce territoire
n'est pas homogene. Ce résultat implique
qu'il pourrait y avoir une spatialisation de
l'impact de la prédation au sein du temitoire
d'une meute. Si cette hypothise se confir
mait, les ongulés vivant au sein des noyaux
de chasse da lameute auraient potentielle-
ment plus de nsques de mourirsous la dent
desloups que ceuxvivanten périphérie.Cea
reste 3 &tre vénfié par un suivi annuel des
loups, en paralltle d'un suivi d'ongulés mar-
qués & la fois au cozur et en périphénie du
temitoire de la meute.

Vers de nouvelles pistes
de recherche...

L'étude menée en Haute-Tinée a foumi
des résultats préciewx sur le comportement
alimentaire opportuniste du loup, sur l'in-
fluencetris faible da la prédation surla sur
vie du chamois et surson impact vanant en
fonction das conditions climatiques sur la
survie du chevreuil Mais ces résultats sou-
lavent de nouvelles questions et nécessitent
d'étre approfondis pour aboutir 3 une com-
préhension fine da l'impact de la prédation
par leloup sur la répartition et la dynamique
spatides deas proies, afin de pouvoir appli-
quer ces enseignements 3 la gestion.

La poursuite de cette &tude surun nou-
veau site, o chasse et prédation intera-
gissent, ol cerfs et mouflons pourront
également &tre suivis, ol le recul temporel
permettra de prendre en compte la variabi-
lité& ervironnementale et otila spatialisation
de la prédation au sein du temitcire de la

meute sera appréhendée, devrait nous per ‘

mettre d'approfondir la compréhension du
fonctionnement des écosystémes alpins en
présence de loups et da proposar des modi-
ficatiors éventuelles des modes de gestion
des espices dans leur milieu. @
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Quel impact des prédateurs
sur la vigilance des onqulés
de montagne ?

Cas du chamois et du mouflon

développé un grand nombre de

réponses comportementales afin
d'éviter le risque da prédation, comme des
modifications de la taille de groupe, la
retraite dans des zones refuges, une réduc-
tion de l'activité ou une augmentation de
la vigilance. Ces comportements anti-pré-
dateurs sont coOteux en énergie. Leszones
refuges, par exemple sont généralement
pauvres en ressources alimentaires (e, g.
Benhaiem & al, (2008) sur le chevreuil) et
le temps consacré a la vigilance se fait au
détriment de l'alimentation (Lima & Dill,
1990) ;ce quipeutinduire un ralentissement
de la croissance, une diminution du succés
de reproduction ou une augmentation du
risque de mortalité. Ces effetsindirects sont
maintenant connus pour contribuer de
manigre importante 3 l'impact global de la
prédation sur la dynamique des populations
de grands herbivores (Creel & Chrstianson,
2008).Etudier comment les proies ajustent
leur comportement de vigilance au risque

L &s grands mammiféres herbivores ont
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Un prédateur Impacte [a démographie de ses proles

par les effets directs de la prédation (mort de [a prole),

mals aussl par des effets indirects liés aux dépenses énergétiques
que les proles subissent pour échapper a la prédation.

Dans l'objectif d’avolr une compréhension globale

de la relation prédateur-proles, une étude a été mise

en place dans le cadre du PPP sur le comportement

devigilance des chamols et des mouflons, en comparant

des situations de pression de prédation par le loup

trés contrastées.

de prédation est par conséquent important
pour pouvoir comprandre linfluence glo-
bale des prédateurs sur les populations de
proies.

La vigilance &tant colteuse, le temps
alloué 3 cette activité par un individu doit
prendre en compte 3 la fois le risque réel de
prédation etla capacité de l'individu & sup-
porter le co0t d'une vigilance accrue, dans
un rapport colt/bénéfice. En effet, de

nombreuses &tudes ont montré que le niveau
devigilance dépendait 3 la fois de l'intensité
dela prédation et des caractéristiques indi-
viduelles des proies. Ainsi, les femelles sui-
tées dont le jeune est trés vulnérable 3 la
prédation sont souvent plus vigilantes que
leurs congéntres (e.g. Childress & Lung,
2003).De meme, l'espace la plusvulnérmble
est plusvigilante que les autres dans des sys-
temes plunspécifiques (Hunter & Skinner,
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1998; Laundré ef al,, 2001). Par ailleurs, les
individus vivant en absence de prédateurs
sont moins vigilants que ceux de la méme
espioe soumisa la prédation (Reimerset al,,
2011). Enfin, lorsque la pression de préda-
tion varie dans le temps, les proies augmen-
tent leurviglance uniquement pendant la
période dangereuse (Benhaiem et al,,
2008 ; Benoist & al,, 2013). Dans certains
cas enrevanche, les animaux rfaugmentent
pas leurniveau deviglance face 3unrisque
de prédation élevé, carils sont dans l'impos-
sibilité de supporterles colits liés 3 une dimi-
nution du temps passé en alimentation
(Winnie &Creal, 2007).

Chamois et mouflons
dans des situations de prédation
trés contrastées

Dans le cadre du PPP, nous avons &tudié
comment chamois et mouflons ajustaient
leur niveau de vigilance en profitant des
situations de prédation trds différentes qui
régnent dans le Mercantour et dans les
Bauges.

Dans le Mercantour, les deux espices
doivent faire face 3 la prédation par le
loup ; en revanche, vivant majontairement
enzone coeur du Parc national, elles sont
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soumises & une prassion de chasse limitée,
Al'inverse, dans les Bauges, elles sont toutes
deux chassées asse intensivernent, mais sou-
mises 3 une prédation lupine faible ouinexis-
tante (incursion d'un seul loup au cours des
hivers 2005-2006 et 2006-2007).

Pour tirer un avantage maximal de ces
situations contrastées, nous avons observé
le comportement d'individus des deux
espicas dans les daux sites au cours de dif-
férentes périodes, ce qui nous a permis d'ac-
centuerencore le contraste de prédation. Les
obsesvatiors ont ét& conduites au printemps
(2005-2007 ) et en saison de chasse (2011)
dans les Bauges, pour comprendre comment
les individus ajustaient le temps passé en
viglance 3 une variation saisonnigredu risque
de prédation par la chasse. Dans le
Mercantour, ces cbsarvations ont &t& menées
sur deux périodes et deux sites présentant
une différence notable d'intensité de préda-
tion par le loup. En 1995-1997, en phase de
recolonisation des loups (péricde 1), nous
avons comparé deux sites avecdes pressions
de prédation différentes : un site (Haute-
Tinée) avec seulement incursion de un cu
deux loups (péniode 1— prédation faible) et
unsite (Vésubie) ol une meute de 7-8loups
venait de ginstaller (période 1 — prédation
forte).En 2005-2007 (période 2), nous avons

L3See N°3061 1 timestre 2015
- o

récolté des données en Haute-Tinés, quand
les loups étaient installés en meute de
deux 3 cing individus depuis sapt-dix ans
(période 2— prédation forte).

En ce qui conceme lavariabilité de l'inten-
sité du nisque de prédation par le loup entre
espices/individus du méme site, dans le
Mercantour les mouflons ont &té fortement
sélactionnés par le loup 3 son amivée etont
dors subiune pression de prédation plus forte
que les chamwis (Espuno et al,, 2004). Dans
les Bauges, la prassion de chasse est restée
similaire pandant toute la durde de l'studa
sur chamais et mouflons, mais avec un his-
torique de sélection des chamois males, qui
ont donc longtemps fait face au risque de
prédation par la chasse le plus &levé,

Une pression d'observation
considérable

Les relavés ont consisté 3 observerun indi-
vidu actif (i.e, non couch&) en continu pen-
dant dix minutes, afin da tester si le niveau
devigilance des chamois et des mouflons
vanait en fonction des sites/périodes et si
les deux espices avaient das ponses simi-
laires. La taille de groupe est connue pour
meodifier le temps passé par un individu en
vigilance (e.g. Elgar, 1989) et il a &té tenu

A Dapres les observarions faives dans le Mer cantoor, la vigilance des ongulés sauvagesaugmente avec [ ren sié de la présence duloup.
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compte de cefacteur. Capandant, nous avors
choisi da ne pas présenter les résultats
concemant cette varable, afin de nous
concentrersur la réponse des deux espices
au risque de prédation.

Drans les Bauges, les observations ant ports
sur 250 chamois et 41 mouflons au prin-
temps et 161 chamois an saison de chasse
Dans le Mercantour, 348 chamois et 658
mouflons ont &8 observés an période 1—
prédation faible 120 et 272 respectivernent
enpiriode 1— prédation forte, 4408t 71en
péricde 2 — prédation forte. Les mouflons
E&taient beaucoup moins nombrews que les
chamois dans les Bauges et dans le
Mercantour en 2005-2007, expliquant pour
quoi nous awons cbtenu moins d'obsarva-
tions surcette espice Trop peu de mouflons
ont pu étre observis en pérode de chassa
dans les Bauges pour &tre intégrés dans
l'analyss.

Un ajustement apparent
de lavigilance au nisque
de prédation...

Le cas des chamois et des mouflons
face au loup dans le Mercantour

Les chamois et les mouflons ont maontré
des niveau deviglance trés différents entre
les trois situations de pression de prédation
darela Mercantour.

En Haute-Tinge, ils 52 sont montrds bian
plus vigilants en 2005-2007, quand una
meute de loups &tait installée depuis plus
de sept ans (forte pression de prédation)
qu'en 1995-1997, quand seulement un ou
dewst loups visitaient le site (faible pression
de prédation ). En Vésubis, en 1995-1997,
quand les ongulés faisaient face & une
pressicn de prédation forte mais récenta
(premitres anndes d'irstall ation d'une meute
de sapt-huit loups), les dewx espbces avaient
un niveau de vigilance supérieur 3 celui des
animats vivant sous un risque de prédation
faible (Haute-Tinge en 1995-1997), mais
inférieur 3 celui des animaw: confrontds &
la présence durable d'une meuta (Haute-
Tirde en 2005-2007), pourtant de plus faible
taille (figure 7).

Ces résultats suggrent, d'une part, que
les ongulés augmentant le temps alloué 3 la
vigilance avec le nisque de prédation et que
des individus naifs sont capables d'ajuster
rapidemant leur comportement face 3 una
nowvelle menace, Des &tudes surl'impala et
le gnou aprés la introduction de licns et
de guépards en Afrique du Sud (Hunter &
Skinner, 1998), ou surle carf et le bison apris
recclonisation par ke loup dans le Parc natic-
nal deYellowstone awx Etats-Unis (Laundré
efal,, 2001), ant montré des sultats simi-
laires. O'autra part, il samible qua la durde
d'exposition des proies 4 la présence du
prédateur puisse influencer leur niveau
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de vigilance. Mame si elles répondentimmeé-
diatement & l'amivés d un prédateur en aug-
mentant le temps passé en vigilance
(résultats de la pEricde 1), il se peut qu'il
axiste une phase d'apprentissage au cours
de laquelle elles ajustent leur comportement
(gf. Laundréef al, (2001) pour des résultats
similaires). Il est également possible que les
proies pergoivent un niveau de risque plus
Hevé dars les situations ob elles cohabitent
depuis longtemps avec la prédateur.

Le cas des chamois fermellas
face & la chasse dans les Bauges

Les chamois femelles ont passé plus de
ternps en vigilance ks jours chassés compa-
rativernent awx jours non chassés (figure 2)
et au printemnps (hors saison de chassa). Ce
résultat est conforme 3 ce qui était attendu,
sous Phypothase que les individus ajustent
leur comportement anti-prédateur & une
échelle temporellz fine.

I3 Temps passé envigilance (comigé pour la taille de groupe) par chamois
et mouflons dans différentes situations de prédation.
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Le cas des chamois males
face ala chasse dans les Bauges

Dans les Bauges, en matidre de chassadu
chamois, les méles ont longtemps &té tirés
préférentiellement. C'est pourquoi ils
montrent un niveau de vigilance supérieur
4 celui des femelles enaccord avec lhypo-
these selon laquelle au sein d'une espace,
lesindividus les plusvulnérables doivent tre
les plus vigilants (figure 7).

Lensemble de ces résultats montre que
les individus ajustent leur comportement de
vigilance au nsque de prédation auquel ils
ont & faire face.

... Mais la réalité est plus complexe

Plusieurs autres résultats suggbrent cepen-
dant que l'ajustement de lavigilance au
nisque da prédation est un processus com-
plexe, qui met en ceuvre des caracténistiques
individuelles liges aux contraintes physiolo-
giques ou & l'ervironnement.
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Des mouflons plus ciblés par les loups,
mais moins vigilants que les chamois

Bien qu'ils aient ét# plus vulnérables 3 a
prédation par le loup, notamment lors de la
phase de recolonisation du prédateur, les
mouflons ont montré unniveau de vigilance
inférieur 3 celui du chamois dans le
Mercantour (figure 7). Ce résultat est en
contradiction avec ce qui a &té observé dans
plusieurs systémes plurispécifiques, dars les-
quels l'aspice la plus vulnérable 3 la préda-
tion avait un niveau de vigilance supérieur
(e.g. Laundré et al. (2001) sur le bison et
le cerf, Périquet ef al, (2012) sur l'impala et
lezébre, Crosmary etal, (2012) sur limpala,
le grand koudou et Phippotrague noir).

Des chamois méles n'ajustant pas
leurvigilance & la chasse

Contrairement aux femelles, les chamois
méles n'augmentent pas le temps passé en
vigilance durant les jours de chasse dans les
Bauges (figure 2) et ont montré un niveau

de vigilance élevé dans tous les cas
(figure 1).

Des chamois et mouflons beaucoup
plus vigilants en absence de loups

Contrairement & ce qu'on attendait,
chamois et mouflons ontun niveau devigi-
lance moindre dans le Mercantour, alors qu'is
doivent faire face 3 la prédation par le loup
tout au long de 'année que dansles Bauges,
oli le risque de prédation parle loup est faible
ou inexistant et ot les animaux font face 3
un risque fort da « prédation» parla chasse
uniquement durant un laps detemps limité
dans l'année (figure 7).

Ces résultats surprenants reflatent le fait
que le nsque de prédation rlest pas le seul
facteur qui détermine le comportement de
vigilance des proies, mais que divers
mécanismes interagissent pour structurer le
comportement individuel de vigilance.
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Un comportement structuré
par un ensemble de mécanismes

La théorie de l'allocation
desressources

La théorie de l'allocation des ressources
(Lima & Badnekoff, 1999) prédit que lorsque
|a prédation varie au cours du temps au sein
d'un systéme, les proies doivent allouer plus
detemps 3lavigilance pendant les périodes
3 hautrisque etau contraire maximiserl'ali-
mentation pendant les périodes 2 faible
risque. Dans le Mercantour, le loup &tant un
chasseur principalement noctume, cette
théorie prédit que les proies devraient atre
plus vigilantes la nuit et au contraire opti-
miser l'alimentation durant la joumée. La
chasse étant pratiquée de jour, l'inverse est
attendu dans les Bauges. Nos observations
ayant &té conduites exclusivement pendant
la jounée, elles ont donc &té probablement
biaisées vers les périodes de faible risque
dans le Mercantour et de fort risque dans
les Bauges. Cela pourmait expliquer pourquoi
les mouflons étaient moinsvigilants que les
chamois dans le Mercantour, et pourquoi les
deux espices &taient moins vigilantes dans
le site avec loups que dans celui sans loup.

Cependant, cette théone ne peut expli-
querl augmentation observée du niveau da
vigilance avec l'intensité de la présence du
loup dans le Mercantour, et, si lavanation
jourmaligre da l'allocation 3 la vigilance en
réporee 3 la variation de la pression de pré-
dation peut expliquer une partie du com-
portement devigilance, d'autres mécanismes
entrent forcément en jeu,

Les contraintes physiologiques

Face aunisque de prédation, les individus
n'ont pas la mé&me capacité 3 maintenir un
haut niveau de vigllance au détriment de
l'alimentation, et ceux qui sont en mauvaisa
condition physique sont souvent moinsvig-
lants, bien que plus vulnérables 3 la préda-
tion (Beale & Monaghann, 2004). Winnie &
Creel (2008) ont montré par exemple que
les cerfs miles, bien que séectionnés parles
loups, allouaient trés pau detemps 3 la vig-
lance par rapport aux femelles. Dans leur
&tude, les males étaient en trés mauvaisa
condition physique etn'auraient pas pu sup-
porterles colits énergétiques liés 3 uneforta
allocation de temps 3 a vigilance au détn-
ment de l'alimentation. lls n'avaient donc
pas d'autre choix que de maximiser le gain
d'énergje pour &viter de mourir de faim,
méme sile nisque de prédation en &taitaccru.

Une contrainte énergétique de ce type
pourrait expliquer pourquoi les mouflons
sont moins vigilants que les chamois dans
le Mercantour. Le mouflon &tant plus gros
que le chamois (d'environ 25 %), il a des
besoins énerpétiques absolus supérieurs, qui
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peuvent engendrer des contraintes sur le
temps passé 3 s'alimenter limitant la pos-
sibilité d'augmenter la vigilance. Ce patron
nlest cepandant pas cbservé dans les Bauges,
ols les mouflons sont plus vigilants que les
chamois et bien plus viglants que dans le
Mercantour.La fagon dont unindividu ajuste
letempsalloué 3 b vigilance en rmpport avec
celui dévolu 3 l'alimentation dépend de son
é&tat physiclogique, lequel est largement
déterming parla qualité de son habitat. Nous
ne disposons malheureusement d'aucunes
données permettant da comparer la qualits
de I'habitat entre Mercantour et Bauges ;
mais il est possible que les différences de
patron de vigilance soient en partie
lites & des différences de contextes
environnementaux.

La perception du risque

Un résultat trés étonnant de notre &tude
est le fort niveau da vigilance montré par les
chamois et les mouflons dans les Bauges,
mame en dehors de |a période de chasss,
quand les animaux ne font face 3 aucun
risque de prédation par le loup. Les chamois
males, longtemps tirés préférentiellement
ala chasse, maintiennent un niveau devigi-
lance supéneur tout au long de l'annés
suggérant qu'ils se « sentent en danger» en
permanence. Situé entre Grenoble et
Chambéry, le massif connat une fréquen-
tation touristique extrémement forte tout
au long de l'année, avec des randonneurs 3
pied, 8VTT, & ski, 3 raquettes, ou des parapen-
tistes sillonnant le site dans ses moindres
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recoins. Enrevanche, dans le Mercantour, la
fréquentationtounistique est principalement
estivale et cantonnée aux chemins da ran-
dornée.Auvu de nos résultats, il ssmble que
le dérangement humain soit percu comme
un risque fort, face auquel les animaux
adoptent un niveau de vigilance élevé.

Des pistes de travail
4 approfondir...

Bien que lavigilance soit un sujet d'étude
privilégé par la communauté saentifique
depuis plus de trente ans elle reste compli-
quée 3 comprendre. Les patrors de vigilance
sont le fruit de processus complexes qui
dépendentnon seulement du risque réel de
prédation, mais aussi des caracténistiques
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de |'habitat ou des attributs individuels. De
nouvelles études contrdlant la disponibilité
alimentaire, la qualité phénotypique desindi-
vidus ou la variabilité spatio-temporelle du
risque de prédation sont requises, pour
approfondir notre compréhension de la
réponse comportementale des proies face
au risque de prédation.

Auvu de nos résultats obtenus dans les

laune
Si
-

OP. Mask/ ONCS

A Chez le chamols, les males onr monzie un nive au de vigilance supérieur
acelul des femelbstour au long de Famnée (2 00 ils sontchassés.

La poursuite de cette &tude sur un nou-
veau site, o1 loups, chasseurs/chierset ongu-
l&s seront équipés simultanément d'un
systéme de localisation GPS, devra permettre
d'appréhander la réponsa des profes au risque
de prédation a une échelle detemps et d'es-
pace plus fine. éventuelle modification du
rythme nycthéméral des proies en réponse
3 la prédation noctume du loup pourra éga-

Bauges, il est nécessaire, maintanant qu'il
est reconnu que les comportements anti-
prédateurs ont un impact indirect considé-
rable sur la démographie des proies de préter
une attention forte 3 l'impact des pertur-
bations humaines sur le comportement de
vigilance des animaux sauvages, & une
époque od lesactivités de pleine nature aug-
mentent et se diversifient.

! t &tre approchée, grice aux données
sur l'activité des animaux suivis qui seront
foumies par les localisations GPS. @
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