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Introduction 

Contexte et justification de l’étude 

Le loup gris, Canis lupus, est un grand prédateur présent dans la quasi-totalité de 
l’hémisphère nord (Carbone, 2004). Sa large aire de répartition géographique est à 
mettre en relation avec la grande plasticité et adaptabilité de l’espèce vis-à-vis de 
conditions environnementales variées et parfois extrêmes. Nous appelons parfois dans 
le langage courant des « loups » qui ne correspondent pas à Canis lupus (Figure 1). Canis 
lupus se subdivise en plusieurs sous-espèces en fonction des répartitions géographiques 
ou de leur histoire évolutive avec l’homme. L’espèce comprend par exemple les sous 
espèces Canis lupus lupaster, le loup africain présent en Afrique du Nord, Canis lupus 
arabs en Arabie, Canis lupus pallipes en Inde, Canis lupus dingo, le dingo en Australie 
(qui correspond à un chien retourné à l’état sauvage), et le chien Canis lupus familiaris, 
issu de la domestication du loup il y a au moins 15,000 ans (Frantz et al., 2016). Les 
comportements écologiques, alimentaires et sociaux varient entre ces sous-espèces. 

Figure 1 : Arbre phylogénétique des canidés lupoïdes modifié à partir de Nyakatura et 
Bininda-Emonds 2012 (d’après (Castello, 2020)). 

Néanmoins, la diversité de conformation au sein de l’ensemble des sous-espèces 
sauvages est moindre par rapport à celle des chiens, du fait de la diversité des races 
(Drake et al., 2017) (Figure 2 et Figure 3).  
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Figure 2 : Variabilité de conformation du crâne de chiens domestiques (p : forme du 
palais, cb : longueur de la base crânienne et nc : forme du neurocrâne. La ligne rouge 
correspond à la longueur de la base crânienne chez le loup) (d’après (Schoenebeck and 

Ostrander, 2013)). 

Figure 3 : Variabilité de conformation crânienne chez le chien (d’après (Done et al., 
2009)). 
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Bien qu’ils appartiennent à la même espèce ; Canis lupus, chiens et loups se sont 
adaptés à des contraintes environnementales et anthropiques différentes. Les loups 
actuels restent principalement soumis à des contraintes naturelles, tandis que les chiens 
domestiques sont principalement soumis à des contraintes artificielles, de façon à 
répondre à des exigences esthétiques ou de fonctions de la part des humains. Dans 
certaines espèces comme les moutons et les chèvres, il a été démontré que les variants 
domestiques exprimaient un dimorphisme sexuel plus faible que chez l’ancêtre sauvage, 
ce qui peut être lié au relâchement des pressions de sélection environnementales (au 
profit des contraintes anthropiques) du fait de la domestication (Polák and Frynta, 2009). 
Chez les chiens, il semble qu’il persiste un dimorphisme sexuel au sein des races (Frynta 
et al., 2012). La diversité des races complexifie grandement la comparaison des mâles 
et des femelles à l’échelle de l’espèce et ne permet pas d’étudier des adaptations à 
l’environnement. Le dimorphisme sexuel chez les animaux sauvages résulte de la 
sélection pour des traits spécifiques ou pour la taille corporelle globale. Il s'agit 
également de déterminer si les différentes facettes de ce dimorphisme sont liées à 
l'écologie, au comportement, à la phylogénie ou à l'histoire de vie d'une espèce (MacLeod 
and Kolska Horwitz, 2020). 

Dans cette étude préliminaire, en partenariat avec l’Office Français de la 
Biodiversité, le Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris et l’unité d’anatomie 
comparée d’Oniris, nous avons pour objectif d’explorer le dimorphisme sexuel au sein 
d’une population de loups gris français, Canis lupus italicus. Afin de concrétiser cela, 
nous allons étudier l’appareil masticateur, et plus exactement, la myologie et la 
craniométrie de ce dernier. 

Les résultats de cette thèse alimenteront les connaissances sur les loups gris 
français, mais aussi plus généralement sur Canis lupus. Ils contribueront également à 
mieux distinguer l’effet des contraintes naturelles par rapport aux contraintes 
anthropiques des canidés. L’enjeu supplémentaire est de permettre l’identification du 
sexe facilement sur le terrain, en établissant de nouveaux critères craniométriques et/ou 
des critères d’imagerie, lorsqu’il n’est pas possible de définir le sexe d’une autre 
manière. 

 

Problématique 
 

Des études ont documenté le dimorphisme sexuel chez des loup gris. Celui-ci est 
peu marqué et concerne principalement les masse (mâles en moyenne 20% plus lourds) 
et taille corporelles (Mech and Boitani, 2003; Martinez, 2023). Toutefois, il n’existe pas 
de comparaison craniométrique pour des loups français exclusivement.  

Les données sur la myologie des muscles masticateurs du loup gris sont limitées 
et éparses (Penrose, Kemp and Jeffery, 2016) et aucune étude n’a investigué à ce jour le 
dimorphisme sexuel au sein de l’appareil masticateur de loups français. 

Pour pallier ce manque de données, nous nous demandons comment se 
manifesterait le dimorphisme sexuel chez le loup gris français à partir de l’appareil 
masticateur (myologie et craniométrie) ? 
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Ainsi, cette thèse vise à mener une étude morpho-fonctionnelle de l’appareil 
masticateur et à caractériser le dimorphisme sexuel chez le loup gris français, tout en 
créant un référentiel de données sur l’architecture du crâne et des muscles masticateurs. 

 

Hypothèses de travail 
 

Dans cette étude, nous examinerons les différences entre les mâles et les femelles 
sur l’appareil masticateur des loups gris de France, en nous concentrant plus 
particulièrement sur la myologie et la craniométrie. Nous faisons les hypothèses de : 

 L’existence d’un dimorphisme sexuel de taille et de conformation 
(proportion) au niveau de la tête osseuse ; 

 L’existence d’un dimorphisme sexuel concernant le développement des 
muscles masticateurs ; 

 Une moindre variabilité morphologique chez le loup gris français par 
rapport au chien domestique. 

 

Structure de la thèse 
 

Ce projet d’étude sur l’appareil masticateur du loup gris français s’est déroulé 
tout au long des années d’études en école vétérinaire (Figure 4). Depuis quatre ans, la 
thèse s’est organisée autour de 5 objectifs : 

 L’acquisition d’images par tomodensitométrie en vue des reconstructions 
3D, 

 La dissection des têtes de loup et acquisition des données myologiques, 
 La préparation et le nettoyage des têtes osseuses, 
 L’acquisition des données craniométriques, 
 L’analyse de ces données et la valorisation des résultats par la rédaction de 

la thèse. 
 

Le manuscrit de la thèse se découpe en 6 parties. D’abord nous allons traiter du 
contexte de cette étude dans la partie introductive. Puis nous aborderons la revue de 
littérature disponible chez le loup. Ensuite, nous parlerons des matériels et méthodes 
mis en œuvre pour la réalisation de la thèse. Sur ce, les résultats obtenus seront 
expliqués et par la suite discutés. Enfin, nous terminerons par une conclusion 
synthétique. 
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Figure 4 : Chronologie des grandes étapes de cette étude sur l’appareil masticateur du 
loup gris français. 
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I. Revue de la littérature 

A. Histoire évolutive de Canis lupus et taxonomie 
 

La domestication du chien s’est déroulée il y a au moins 15 000 ans, sur les 
parties Est et Ouest de l’Eurasie et à partir de populations différentes de loups (Frantz 
et al., 2016) (Figure 5). Toutefois, le déroulé, les lieux et la date de la domestication 
font encore aujourd’hui débat et de fréquentes découvertes viennent constamment 
remettre en question les divers scénarii envisagés. L’hypothèse des experts est que la 
domestication aurait été initiée par une étape de commensalisme : les loups les plus 
dociles se seraient rapprochés des camps humain et auraient été retenus par les 
humains, les deux espèces tirant de cette collaboration des avantages réciproques 
(Zeder, 1982). Les loups auraient bénéficié d’un accès facilité à la nourriture et les 
humains auraient profité d’une protection contre les autres groupes humains ou les 
prédateurs. 

 

Figure 5 : Carte des premières apparitions archéologiques de chiens en Eurasie et 
modèle de domestication de ces derniers suggérant une double origine (d’après (Frantz 

et al., 2016)). 

 

Parmi les canidés et notamment le genre Canis, la taxonomie reste discutée car 
les attributions taxonomiques évoluent au cours des années (Boudadi-Maligne et al., 
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2018; Hassanin et al., 2021). De plus, l’aire de répartition, leur morphologie et leurs 
comportements sociaux et écologiques sont des facteurs supplémentaires de difficulté 
à définir des taxons. 

 Pour notre étude, le dernier taxon supérieur reconnu, est celui de la sous-espèce 
Canis lupus lupus (Carl Von Linné, 1758) aussi connu sous le nom vernaculaire de loup 
gris d’Europe (Figure 6). A l’heure actuelle, le loup gris français Canis lupus italicus n’est 
pas encore officiellement reconnu mais est unanimement admis (Mech and Boitani, 
2003).  

Nous pouvons donc retenir que le loup gris français fait partie de :  

 Règne : Animal, 
 Classe : Mammifère, 
 Ordre : Carnivore, 
 Famille : Canidés, 
 Genre : Canis, 
 Espèce : Canis lupus, 
 Sous-espèce : Canis lupus lupus. 

Figure 6 : Classification taxonomique du loup gris d’Europe, Canis lupus lupus, 
d’après l’inventaire national du patrimoine naturel (INPN). 
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B.    Historique et enjeux actuels 
1. Disparition du territoire français 

 

Depuis de nombreux siècles le loup subit sa mauvaise réputation. Que ce soit dans 
les contes, les écrits bibliques ou la politique, le loup n’y est pas décrit de façon glorieuse 
et incarne le mal et la tentation.  

Canis lupus fait donc l’objet de nombreuses persécutions à l’échelle européenne 
mais également à l’échelle mondiale. L’accès aux armes à feu et la création de prime 
pour la chasse du loup favorisent aussi sa molestation. S’ajoute à cela la destruction de 
son habitat par la déforestation. Seules les guerres lui offrent des moments de répit 
ralentissant ainsi son déclin (Landry, 2013). 

Néanmoins son déclin sévère, voire son éradication, semblent inévitables. Sa 
première éradication d’un territoire européen remonte au début du XVIème siècle et 
concerne l’Angleterre (Carbone, 2004). S’ensuit ainsi un déclin progressif, mais certain, 
de la population lupine dans toute l’Europe qui a fini par aboutir à son éradication dans 
de nombreux territoires européens dont la France entre 1923 et 1929 (Landry, 2013). 
Le loups gris français est considéré comme étant éradiqué officiellement en France en 
1937. 

 

2. Retour sur le territoire français 
 

Au début des années 1990, la pression paysanne s’amoindrit permettant la 
recolonisation et l’augmentation de la population d’ongulés sauvages sur le territoire. 
De plus, le loup bénéficie enfin d’un statut de protection, à l’échelle nationale 
notamment, à partir de 1990. 

Tous ces éléments favorables ont conduit à son retour sur le territoire français à 
partir de populations de loups italiennes ayant traversé le massif alpin. Ainsi, en 1992, 
le retour officiel du loup est annoncé avec le retour du premier couple de loups. 

Depuis son retour, la population a progressivement augmenté jusqu’à atteindre le 
nombre de 128 meutes réparties essentiellement dans le Sud-Est de la France (Figure 7). 
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Figure 7 : Répartition des loups en France (OFB 2020) ; Le trait rouge représente le 
tracé schématisé de la Vallée du Rhône (d’après (Andrieux-Rolland et al., 2023)). 

 

3. Les rapports homme-loups de nos jours 
a. Chasse et réglementation 

 

Depuis son éradication officielle en 1937 en France, il aura fallu attendre 1990 
pour que le loup bénéficie d’un statut de protection au niveau national, européen et 
international (Tableau I).  

Ces statuts n’empêchent en rien la chasse de ce grand prédateur sur le territoire 
français dans un souci de régulation des populations lupines. Cependant cela est 
possible sous réserve que cette activité ne dégrade pas le statut de conservation de 
l’espèce sur le territoire. Un plafond est alors établi annuellement, par exemple il y a eu 
une autorisation d’abattre officiellement 51 individus en France pour l’année 2018 
(Mathieu, 2019). 

Tableau1I : Statut et références officielles du loup (d’après (Martinez, 2023)). 



36 
 

b. Impact anthropique 
 

A l’heure actuelle, le loup fait parler de lui car il est parfois responsable de la 
prédation d’ongulés domestiques. Cet impact négatif sur les activités humaines oblige 
la prise de mesures préventives pour permettre la coexistence loup-activités humaines.  

Cependant, l’homme n’est pas sans avoir également un impact sur 
l’environnement du loup gris français et donc sur son comportement comme évoqué 
précédemment. 

 

4. Comportement 
a. Au sein de l’espèce 

 

Les loups gris sont des animaux très sociaux. Ils font même partie des canidés les 
plus sociaux. Au sein de l’espèce, la meute est généralement dirigée par un couple 
reproducteur monogame, les autres individus adultes étant non reproducteurs. 
(Castello, 2020). 

 

b. Au sein d’une meute de loups 
 

La meute est avant tout un groupe familial. Elle est constituée au minimum de 
deux individus et peut compter jusqu’à quinze membres. Elle est dirigée par le couple 
reproducteur monogame. Néanmoins, le couple reproducteur et les adultes non 
reproducteurs coopèrent tous ensemble aux soins des jeunes mais aussi à la chasse. 
Cette supériorité numérique leur offre la chance de pouvoir chasser des proies de taille 
moyenne à grande, ce qu’un individu seul ne pourrait faire aisément. (Carbone, 2004). 

Vis-à-vis du comportement alimentaire au sein d’une meute, la hiérarchie prime et 
le repas se déroule en deux étapes. Pour commencer, le repas se fait sur place, et c’est 
ainsi que le couple reproducteur monogame se nourrit en premier et que le reste de la 
meute est ensuite autorisée à se nourrir. Ensuite, à la fin du repas, les loups détaillent 
le reste en morceaux. Ils les mettront dans un endroit sûr, où ils pourront retourner 
lorsque souhaité, pour achever le repas (Mech and Boitani, 2003). 

 

5. Régime alimentaire 
 

Le loup est un carnivore dont le régime alimentaire relève surtout de 
l’opportunisme. Cela signifie qu’il tire parti de la vulnérabilité et de l’abondance de ses 
proies mais peut tout de même être amené à se nourrir de végétaux. Pour subvenir à 
ses besoins, idéalement, il lui faut chasser des animaux de taille moyenne à grande. 
Grâce à sa chasse en meute, la prédation d’animaux de moyenne à grande taille paraît 
envisageable. Si nous nous concentrons sur les proies que le loup gris français peut 
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chasser, voici de quoi se constitue son régime alimentaire (Poulle, Carles and Lequette, 
1997; Fluhr, 2011) (Figure 8) : 

 Environ 75% d’ongulés sauvages (cerf, chevreuil, chamois et mouflon) 
 Environ 15% d’ongulés domestiques 
 Quelques proies de petites taille (lièvre, oiseau, marmotte, petit rongeur et 

insectes) 

 

 

Figure 8 : Répartition des proies tuées lors du suivi du régime alimentaire de louves au 
sein d’une meute de loups (d’après (Anceau, Bergeon and Tardy, 2015)). 

 

Lorsque le loup chasse des animaux de grande taille, il va chercher à l’épuiser en 
développant des stratégies avec les autres membres de la meute. 

Le loup tue ensuite ses proie en les mordant à des endroits stratégiques et 
vulnérables tels que l’encolure où passent les veines jugulaires et les artères carotides. 
Ces structures ne sont recouvertes que de tissus mous, ne nécessitant ainsi que peu de 
force dans la mâchoire. Toutefois, il est utile pour les loups d’avoir une large ouverture 
de la mâchoire et de pouvoir la fermer rapidement. De plus, le broyage des os, 
particulièrement solides et résistants chez les proies sauvages, nécessite de produire 
des forces de morsure élevées à des angles d’ouvertures de mâchoire faibles (Poulle, 
Carles and Lequette, 1997; Brassard, 2024c). 
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C. Anatomie de la tête des loups/canidés 
1. Anatomie générale de l’appareil masticateur 

 

L’appareil masticateur, aussi appelé système stomatognathique, est constitué de 
plusieurs éléments anatomiques différents. Il est composé à la fois : 

 D’éléments osseux :   
o Le crâne, 
o La mandibule, ou plus précisément, les deux hémi-mandibules, 

 D’éléments musculaires (qui permettent de mobiliser les os sur lesquels ils 
s’attachent) :  

o Les muscles masticateurs, 
o La langue, 

 Des dents, 
 De structures annexes telles que les glandes salivaires.  

Cet ensemble s’articule autour de l’articulation temporo-mandibulaire (ATM). 
Cette articulation synoviale est la jonction entre le crâne et la mandibule. Elle met en 
relation la fosse mandibulaire de l’os temporal et le processus condylaire de la 
mandibule. Entre ces deux surfaces articulaires, il y a une spécificité propre à l’ATM : un 
disque articulaire fibrocartilagineux, qui permet d’augmenter la congruence entre les 
surfaces articulaires et d’absorber les chocs liés à l’affrontement des dents lors de la 
mastication. Pour renforcer la stabilité de cette articulation, la fosse mandibulaire est 
également bornée par le tubercule articulaire rostralement et par le processus rétro-
articulaire caudalement (Figure 9). S’ajoute à cela la présence du ligament latéral et de 
la capsule articulaire (Figure 10). 

Dans ce système, la mandibule est mobile par rapport au crâne, qui lui, reste fixe 
grâce à la contraction des muscles masticateurs.  

 

Figure 9 : Les reliefs osseux permettant la stabilité de l’ATM, crâne de chien en vue 
latérale gauche (d’après (Brassard, 2024b)). 

Dors. 

Ventr. 

Rostr. Caud. 
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Figure 10 : Les moyens d’union de l’ATM (d’après (Brassard, 2024a)). 

 

2. Ostéologie de la tête 
 

L’ostéologie est la discipline qui étudie les os. Nous allons commencer par cette 
partie même si, d’après la Figure 4, vous avez pu constater que l’étude craniométrique 
s’effectue après l’étude de la musculature au cours de cette thèse. Néanmoins, cela est 
plus cohérent de mettre en avant tous les termes anatomiques osseux essentiels, afin 
que la compréhension des muscles et de leurs insertions soit plus aisée. 

La tête osseuse, ou squelette céphalique, se divise en deux complexes osseux 
différents (Barone, 1986) :  

 Le crâne : partie supérieure de la tête osseuse. Il accueille les organes des 
sens et l’encéphale. Il est aussi parfois subdivisé en 2 parties : 

o La face, en avant de l’orbite. Elle comprend les os : 
 Nasal, 
 Maxillaire, 
 Lacrymal, 
 Vomer, 
 Zygomatique, 
 Palatin, 
 Incisif. 

o Le crâne, en arrière de l’orbite. Il comprend les os : 
 Frontal, 
 Pariétal, 
 Occipital, 
 Sphénoïde, 
 Ptérygoïde,  
 Ethmoïde, 
 Temporal. 

Dors. 

Ventr. 

Dors. 

Ventr. 

Rostr. 
Caud. 

G. D. 
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 La mandibule : partie inférieure de la tête osseuse. Elle se constitue de deux 
hémi-mandibules qui sont unies rostralement par une synchondrose qui, 
chez les chiens, n’évolue pas vers l’ossification. 

Les os maxillaire et incisif constituent la mâchoire supérieure tandis que les deux 
hémi-mandibules forment la mâchoire inférieure. Ces mâchoires portent les dents 
(Figure 11) et la formule dentaire (nombre de dents par types de dents et par hémi-
mâchoires) chez les chiens et les loups est la suivante :  

I
𝟑

𝟑
  C

𝟏

𝟏
  PM

𝟒

𝟒
  M

𝟐

𝟑
 

Avec I : les incisives, C : les canines, PM : les prémolaires, M : les molaires ; les 
dents maxillaires en numérateur et les dents mandibulaires en dénominateur. 

 

Figure 11 : Formule dentaire des canidés (Belhaoues, 2018). 
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Enfin, la tête osseuse est essentiellement constituée d’os plats. Les détails de ces 
différents os et de leurs reliefs sont précisés ci-après par les figures (Figure 12-Figure 
16) ; elles-mêmes illustrées par une photo de crâne de loup de notre étude pour que 
cela soit plus représentatif. 

 

Figure 12 : Photo d’un crâne de loup (à gauche) et schéma d’un crâne de chien (à 
droite) en vue dorsale (d’après (Douart, 2013)).  

 

Légende :  

1 :  Os nasal 
2 :  Os incis if  
3 :  Maxi llaire 
4 :  Os lacrymal  
5 :  Os frontal  
6 :  Os pariétal  
7 :  Os occipital  
8 :  Os temporal  
9 :  Os zygomatique 
10 : Os palatin 

 

7 

6 

8 

5 

3 

9 

1 

2 

4 

3 
10 

Rostr. 

Caud. 

D. D. G.G. 
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Figure 13 : Photo d’un crâne de loup (à gauche) et schéma d’un crâne de chien (à 
droite) en vue ventrale (d’après (Douart, 2013)).  

 

Légende :  

1 :  Os incis if  
2 :  Maxi llaire  
3 :  Os frontal  
4 :  Os occipital  
5 :  Os temporal 
6 :  Os zygomatique  
7 :  Os palatin  
8 :  Os présphénoïde  
9 :  Os ptérygoïde 
10 : Os basisphénoïde 

11 :  Vomer  
 

 

3 

8 

9 

11 

10 

4 

5 

7 

2 

1 

6 

Caud. 

Rostr. 

G. G. D. D.
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Figure 14 : Schémas d’un crâne de chien en vue latérale gauche (d’après (Douart, 
2013) en haut et d’après (Barone, 1986) en bas).  

Légende : 

1 :  Os nasal 
2 :  Os incis if  
3 :  Maxi llaire 
4 :  Os lacrymal  
5 :  Orbite 
6 :  Os frontal  

Dors. 

Ventr. 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 

7 :  Os pariétal  
8 :  Os occipital  
9 :  Os temporal 
10 : Os zygomatique 
11 : Os palatin  
12 :  Os ptérygoïde 
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Figure 15 : Photo d’une hémi-mandibule droite de loup (en haut) et schéma d’une 
hémi-mandibule droite de chien (en bas) en vue latérale (d’après (Barone, 1986)). * 

Légende : 

1 :  Fosse massétérique 
2 :  Incisure mandibulaire  
3 :  Tête du processus condylaire 
3’ :  Col  du processus condylaire  
4 :  Processus angulaire 

 

Dors. 

Ventr. 

Dors. 

Caud. Rostr.

Ventr. 

1 

2 

5 

6 

3’ 

4 

1 
3’ 

4 
5 

6 

2 

7 

7 

8 

8 

9 

9 

3 

3 

5 :  Partie molaire du corps  
6 :  Foramens mentonniers  
7 :  Branche de la mandibule  
8 :  Processus coronoïde 
9 :  Partie incisive du corps 
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Figure 16 : Photo d’une hémi-mandibule droite de loup (en haut) et schéma d’une 
hémi-mandibule droite de chien (en bas) en vue médiale (d’après (Barone, 1986)).  

 

Légende :  

1 :  Partie molaire du corps 
2 :  Surface symphysaire  
3 :  Foramen mandibulaire 

 

Dors. 

Ventr. 

Rostr. 

Ventr. 

Dors.

Caud. 

1 

1 

2 

2 

3 

3 
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3. Myologie 
 

La myologie est la discipline qui étudie les muscles. Il nous faut donc rappeler 
quelques notions caractéristiques sur les muscles. 

Ces derniers sont constitués de fibres musculaires et peuvent être de 
conformations très diverses ; c’est ce qu’on appelle la pennation (Figure 17). L’angle que 
forment les fibres musculaires lors d’une section longitudinale d’un muscle est appelé 
angle de pennation. Ce dernier permet d’augmenter la force musculaire en dispensant 
une contraction optimale du muscle sans que la taille de celui-ci doivent être importante. 
A savoir tout de même que la force de contraction d’un muscle dépend de la longueur 
du muscle et de la longueur des fibres musculaires qui le constitue (Brassard, 2024a). 
Afin d’optimiser la valeur de cette force musculaire, une force de proxy, aussi appelée 
force intrinsèque du muscle ou PCSA (Physiological Cross-Sectional Area), peut être 
calculée à partir de la masse du muscle, la longueur du muscle et la longueur des 
fibres musculaires :  

PCSA = 
ெ௔௦௦௘ ௫ ୡ୭ୱ (௔௡௚௟௘ ௗ௘ ௣௘௡௡௔௧௜௢௡)

ଵ,଴଺ ௫ ௟௢௡௚௨௘௨௥ ௗ௘ ௙௜௕௥௘ ௠௨௦௖௨௟௔௜௥௘
 (Haxton, 1944) 

Figure 17 : Conformations des muscles longs d’un cheval (d’après (Barone, 2000)) 
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Maintenant ces notions établies, nous nous intéressons spécifiquement aux 
muscles masticateurs étudiés au cours de cette thèse. 

Nous comptons quatre grands groupes musculaires constituant l’appareil 
masticateur : 

 Le muscle digastrique (DIG), 
 Le complexe musculaire massétérique (MAS), 
 Le complexe musculaire temporal (TEMP), 
 Le complexe musculaire ptérygoïdien (PTE), divisé en deux 

muscles  (Barone, 2000) : 
o Le muscle ptérygoïdien médial (PTEMED), 
o Le muscle ptérygoïdien latéral (PTELAT). 

Ces derniers rejoignent la partie caudale du crâne et de la mandibule permettant 
ainsi la mobilité de la mandibule autour de l’ATM. Chez les canidés, les mouvements 
permis par l’appareil masticateur sont essentiellement des mouvements d’élévation et 
d’abaissement de la mandibule. Les mouvements latéraux et d’anté-rétropulsion 
(d’avant en arrière) sont très limités chez cette famille. Cela conditionne donc le volume 
de certains muscles chez cette dernière. Néanmoins, chez d’autres famille/espèces dont 
le régime alimentaire est différent et qui peuvent développer d’autres mouvements, les 
volumes musculaires seront différents. Les muscles les plus développés chez les canidés 
sont les muscles temporaux suivi des muscles massétériques (Penrose, Kemp and 
Jeffery, 2016). Le muscle ptérygoïdien médial est moins développé et le muscle 
ptérygoïdien latéral est quant à lui très peu développé et s’attache près de l’ATM. Ce 
dernier aurait donc davantage un rôle de stabilisateur de la mandibule qu’un rôle 
prépondérant dans l’ouverture ou la fermeture de la cavité buccale. 

Nous pouvons résumer la fonction des muscles comme suit : 

 Muscles élévateurs de la mandibule : 
o Le complexe musculaire massétérique, 
o Le complexe musculaire temporal, 
o Le complexe musculaire ptérygoïdien. 

 
 Muscle abaisseur de la mandibule : 

o Le muscle digastrique. 

La bonne compréhension du fonctionnement de ces muscles passe également par 
la connaissance de leur innervation et de leur vascularisation (Done et al., 2009; Barone, 
2011) (Tableau2II). La vascularisation nous aidera également lors de la dissection comme 
vous pourrez le constater plus tard dans la partie dédiées (Protocole de dissection p.63). 

 

Tableau2II : Innervation et vascularisation des complexes musculaires (d’après 
(Barone, 2000)). 

Complexe musculaire Vascularisation 
principale 

Innervation 

DIG 
Branches collatérales de 
l’artère carotide externe 

Nerfs trijumeau (V) et 
facial (VII) 
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Complexe musculaire Vascularisation 
principale 

Innervation 

MAS 
Artères transverses de la 

face 

Nerf trijumeau (V) 
TEMP 

Artères temporales 
profondes 

PTE 
Artère alvéolaire inférieure, 
artères ptérygoïdiennes et 

artère buccale 
 

 

Ensuite, l’insertion de ces complexes musculaires est essentielle à visualiser pour 
le bon déroulement des futures dissections (Tableau3 et Figure 18 - Figure 21). 

 

Tableau3III : Complexes musculaires et leurs insertions (d’après (Barone, 2000) et 
(Brassard, 2024b)). 

Complexe 
musculaire 

Insertion crânienne Insertion mandibulaire 

DIG 

Processus jugulaire de l’os 
occipital 

Bord ventral de la mandibule 
jusqu’à la carnassière inférieure 

  

MAS 

Arcade zygomatique, crête 
faciale et tubercule facial 

Fosse massétérique jusqu’à 
entourer le bord caudal du 

processus angulaire 

 
 

TEMP 

Fosse temporale, crête sagittale 
externe et face médiale de 

l’arcade zygomatique 

Bord rostral et médial du processus 
coronoïde 

 
 

Lat. Med. 

Lat. 

Lat. Med. 
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PTE 
(Médial en jaune 

et latéral en 
orange) 

Crête ptérygo-palatine Face médiale de la mandibule 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 18 : Photo d’une tête de loup (vue ventrale) : exposition du muscle digastrique 
et du complexe musculaire massétérique. 

 

Lat. 

MAS 

DIG 

Caud. Rostr. 

G.

D. 



50 
 

 

Figure 19 : Photo d’une tête de loup (vue latérale droite) : exposition des complexes 
musculaires massétérique et temporal. 

 

 

Figure 20 : Photo d’une tête de loup (vue ventrale) : exposition du complexe 
musculaire ptérygoïdien constitué des muscle ptérygoïdien médial et muscle 

ptérygoïdien latéral. 

 

PTELAT 

PTEMED 

Caud. 
Rostr. 

G. 

D. 

MAS 

TEMP 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 
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Figure 21 : Coupe transversale de la tête d’un chien en passant au bord rostral des 
articulations temporo-mandibulaires – vue caudale (d’après (Evans and De Lahunta, 

2013)). 

Légende :  

1 :  Os frontal  
2 :  Muscle temporal  
3 :  Muscle ptérygoïdien latéral 
4 :  Arcade zygomatique  
5 :  Processus condylaire 
7 :  Muscle ptérygoïdien médial  
10 : Mandibule  
11 : Muscle masséter 
13 : Muscle digastrique 
 

  

Dors. 

Ventr. 

G. D.
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II. Matériels et méthodes 

A.    Matériels 
1. Sélection de l’échantillon 

a. Origine des têtes de loups 
 

Dans le cadre du projet MorphoLoup dirigé par l’OFB, l’unité d’anatomie comparée 
d’Oniris et le Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris (Annexe 1), 146 têtes de 
loups gris français collectées et conservées à -20°C depuis une dizaine d’années ont été 
mises à notre disposition. Parmi ces 146 têtes, nous comptions aussi 2 cadavres de 
loups entiers. Celles-ci étaient stockées dans les services départementaux de l’OFB ou 
dans les laboratoires vétérinaires départementaux. Les animaux correspondent 
principalement à des loups qui ont été abattus dans le cadre de tirs dits de régulation 
de la population. 

Chaque individu récupéré par l’OFB est identifié, a minima, par un numéro de 
dépouille qui se décline comme suit :  

D XX YY ZZZ 
 

Département d’origine Année de collecte Rang de collecte 
 

Parfois, un numéro SAGIR peut également être appliqué (en plus du numéro de 
dépouille) dans le cadre de la surveillance de la santé de la faune sauvage terrestre 
vertébrée. 

Ensuite, lorsque l’âge, le sexe, le poids, l’ADN mitochondrial (issu de cellules 
épithéliales de l’intestin) et la cause de la mort des loups sont connus, ceux-ci sont 
centralisés par l’OFB dans le but de conserver une traçabilité (Annexe 4). 

A partir de cela, nous avons pu constater que les 146 individus à notre disposition, 
proviennent des régions et départements à proximité de la frontière italienne (Figure 
22), c’est-à-dire : 

 La région Provence-Alpes-Côte-d’Azur :  
o 27 individus des Hautes-Alpes (05), 
o 20 individus des Alpes-de-Haute-Provence (04),  
o 18 individus des Alpes-Maritimes (06), 
o 17 individus du Var (83). 

 
 La région Auvergne-Rhône-Alpes : 

o 49 individus de la Savoie (73), 
o 9 individus de la Drôme (26), 
o 3 individus de l’Isère (38), 
o 3 individus de Haute-Savoie (74). 
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Figure 22 : Origine géographique des 146 loups fournis par l’OFB dans le cadre du 
projet MorphoLoup. 

 

Cette disposition géographique est compatible avec le retour naturel du loup dans 
les années 90, qui s’est effectué depuis les Alpes à partir de populations de loups italiens 
(Mathieu, 2019; Martinez, 2023). 

 

b. Description des spécimens étudiés 
 

Au cours de notre étude, nous avons passé les 146 têtes au scanner, c’est-à-dire 
à la tomodensitométrie qui utilise des rayons X, en vue de faire des acquisitions 3D et 
également de préserver la traçabilité de notre échantillon.  

Par la suite, nous avons disséqué et/ou préparé/nettoyé 54 têtes de loups ; selon 
leur état de conservation, en vue d’obtenir des têtes osseuses. Au sein de ces 54 
spécimens coexistent des loups de tout âge et de tout sexe (ces derniers étant parfois 
inconnus). 

Ainsi, pour limiter l’impact de l’allométrie de croissance, nous avons décidé de 
n’étudier que les spécimens adultes et dont le sexe était connu. 
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Pour la détermination de l’âge adulte, nous avons considéré les individus estimés 
à plus d’un an. Pour cela, nous avons examiné les sutures osseuses de l’os sphénoïde 
sur la face exocrânienne. Les sutures osseuses que nous avons retenues sont : 

 La suture sphéno-basilaire  Fermeture à 8-10 mois chez le chien (Barone, 
1986), 

 La suture entre le basisphénoïde et le présphénoïde  Fermeture à 1-2 
ans chez le chien (Barone, 1986). 

De ce fait, parmi les 54 individus disséqués et/ou préparés, nous avons procédé 
à la constitution de notre échantillon en deux étapes. La première étape consistait à 
éliminer de notre échantillon tous les loups dont la suture sphéno-basilaire (SB) n’était 
pas fermée. La seconde était de ne conserver que les spécimens dont la suture entre le 
basisphénoïde et le présphénoïde (BP) était, elle aussi, fermée (Figure 23 - Figure 26). 

 

 

 

 

  

Figure 23 : Sutures SB (flèche continue) et BP (flèche discontinue) non fermées  Âge 
estimé à moins de 8-10 mois (individu non conservé pour notre échantillon). 

 

(Douart, 2013) 
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Figure 24 : Suture SB (flèche continue) en cours de fermeture et suture BP (flèche 
discontinue) non fermée  Âge estimé à légèrement moins de 8-10 mois (individu non 

conservé pour notre échantillon). 

 

 

Figure 25 : Suture SB fermée et suture BP (flèche discontinue) non fermée  Âge 
estimé entre 10 et 12 mois (individu non conservé pour notre échantillon). 

(Douart, 2013) 

(Douart, 2013) 
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Figure 26 : Sutures SB et BP fermées  Âge estimé à minimum 1-2 ans (individu 
conservé pour notre échantillon). 

 

Par conséquent, 47 individus adultes et dont le sexe était connu, ont été retenus 
pour cette étude sur l’appareil masticateur et l’exploration du dimorphisme sexuel chez 
le loup gris français. Nous comptons parmi ceux-ci 23 femelles et 24 mâles (Figure 27). 

 

Figure 27 : Origine géographique des 47 loups étudiés. 

  

(Douart, 2013) 
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B.    Méthodes 
1. Etude de la musculature 

a. Description des feuillets musculaires 
 

Les quatre complexes musculaires ont été décrits précédemment (Partie I. C. 2. 
Myologie p.46). Cependant, ces complexes musculaires sont eux-mêmes divisés en 
différents feuillets musculaires. La division, et par la même occasion l’appellation, de 
ces feuillets musculaires varient selon les auteurs (Druzinsky, Doherty and De Vree, 
2011). Pour notre étude, les feuillets musculaires disséqués sont au nombre de dix et 
sont ceux qui sont valables pour les mammifères (Brassard, Merlin, Monchâtre-Leroy, et 
al., 2020) (Tableau IV et Figure 28 - Figure 33) :  

Tableau4IV :  Les dix feuillets retenus pour l’étude de la musculature de l’appareil 
masticateur. 

Muscle Digastrique (DIG)

Complexe 
musculaire 
massétérique 
(MAS)

Muscle Masséter superficiel Masseter pars superficialis 
(MASSUP)

Muscle Masséter profond Masseter pars profunda 
(MASPROF)

Muscle Masséter 
zygomaticomandibulaire antérieur

Masseter pars  
zygomaticomandibularis anterior 
(ZYGANT)

Muscle Masséter 
zygomaticomandibulaire postérieur

Masseter pars 
zygomaticomandibularis posterior 
(ZYGPOST)

Complexe 
musculaire 
temporal (TEMP)

Muscle Temporal suprazygomatique Temporalis pars suprazygomatica 
(SPZY)

Muscle Temporal superficiel Temporalis pars superficialis 
(TPSUP)

Muscle Temporal profond Temporalis pars profunda (TPPROF)

Complexe 
musculaire 
ptérygoïdien 
(PTE)

Muscle Ptérygoïdien médial Pterygoideus medialis (PTEMED)

Muscle Ptérygoïdien latéral Pterygoideus lateralis (PTELAT)
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Figure 28 : Photo d’une tête de loup (vue ventrale) : exposition du muscle digastrique 
et du muscle Masseter pars superficialis. 

 

 

Figure 29 : Photo d’une tête de loup (vue latérale droite) : exposition du muscle 
Masseter pars superficialis, du muscle Temporalis pars superficialis et du muscle 

Temporalis pars suprazygomatica. 

  

MASSUP SPZY 

TPSUP 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 

MASSUP 

DIG 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr.
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Figure 30 : Photo d’une tête de loup (vue latérale droite) : exposition du muscle 
Masseter pars profunda. 

 

 

 

Figure 31 :  Photo d’une tête de loup (vue latérale droite) : exposition du muscle 
Masseter pars zygomaticomandibularis anterior et du muscle Masseter pars profunda 

zygomaticomandibularis posterior. 

  

MASPROF 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 

ZYGPOST 

ZYGANT 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 
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Figure 32 : Photo d’une tête de loup (vue latérale droite) : exposition du muscle 
Temporalis pars profunda.  

 

 

Figure 33 : Photo d’une tête de loup (vue ventrale) : exposition du muscle 
Pterygoideus medialis et du muscle Pterygoideus lateralis. 

  

PTELAT 

PTEMED 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr.

TPPROF 

Caud. Rostr. 

Dors. 

Ventr. 
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Afin de poursuivre, nous allons aborder plus en détail l’insertion des feuillets 
musculaires d’intérêts pour notre étude. La bonne connaissance de ces insertions 
permet de différencier correctement les feuillets musculaires adjacents lors de la 
dissection (Tableau V et Figure 34). 

 

Tableau5V : Feuillets musculaires et leurs insertions (Légende : hachuré orange  
insertion en face médiale de l’arcade zygomatique) (d’après (Brassard, 2024b)). 

Feuillet 
musculaire Insertion crânienne Insertion mandibulaire 

DIG 

Processus jugulaire de l’os occipital 
Bord ventral de la mandibule 

jusqu’à la carnassière inférieure 

  

MASSUP 

Bord latéral de l’arcade zygomatique 

Processus angulaire et moitié 
ventrale sous la fosse 

massétérique de la branche 
mandibulaire 

 

 

MASPROF 

Bord ventral de l’arcade 
zygomatique 

Moitié dorsale sous la fosse 
massétérique de la branche 

mandibulaire 

  

ZYGANT 

Bord médial de l’arcade 
zygomatique 

Moitié dorso-rostrale de la fosse 
massétérique 

  
  

Lat. Med. 

Lat. 

Lat. 

Lat. Med. 
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Feuillet 
musculaire 

Insertion crânienne Insertion mandibulaire 

ZYGPOST 

Bord médial de l’arcade 
zygomatique, rostralement au 

processus condylaire 

Moitié ventro-caudale de la fosse 
massétérique 

  

SPZY 

Face dorsale de l’arcade 
zygomatique et au-dessus du méat 

acoustique externe 

Bord ventro-rostral du processus 
coronoïde 

  

TPSUP 

Crête sagittale externe et la ligne 
temporale 

Bord dorso-rostral du processus 
coronoïde 

  

TPPROF 

Fosse temporale 
Bord médial et dorsal du 

processus 

  

PTEMED 

Crête ptérygo-palatine 
Fosse ptérygoïdienne et bord 
ventro-médial des processus 

angulaires 

 

 

  

Lat. 

Lat. 

Lat. 

Lat. Med. 

Med. 
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Feuillet 
musculaire 

Insertion crânienne Insertion mandibulaire 

PTELAT 

Os sphénoïde et revers latéral du 
processus ptérygoïde 

Fovéa ptérygoïdienne 

  
 

 

Figure 34 : Les complexes musculaires masticateurs et leurs différents feuillets chez le 
chien (Brassard, 2020a; Brassard, Merlin, Monchâtre-Leroy, et al., 2020) 

 

b. Protocole de dissection 
 

La dissection nécessite peu de matériel : 

 Un manche de scalpel numéro 4 et des lames de scalpel numéro 22, 
 Un manche de scalpel numéro 3 et des lames de scalpel numéro 11 (pas 

toujours nécessaire), 
 Une pince à dents de souris. 

Afin d’avoir des mesures comparables sans avoir à tenir compte des effets 
d’asymétrie, nous avons décidé de disséquer systématiquement les muscles 
masticateurs du côté droit. Néanmoins, en cas lésions des muscles masticateurs de ce 
côté, il nous est arrivé de disséquer, exceptionnellement, les muscles controlatéraux. 

Med. 
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Le protocole de dissection nous a été enseigné par Colline BRASSARD et Anthony 
HERREL. Nous avons réalisé des vidéos de leurs démonstrations dans l’objectif de 
mémoriser correctement les différentes étapes de la dissection et de pouvoir nous y 
référer si nécessaire. De ces vidéos, nous avons capturé des photos pour illustrer le 
protocole de dissection suivant. Il est ainsi possible que les photos d’illustration ne 
suivent pas exactement les étapes décrites. En effet, la chronologie des vidéos diffère 
quelque peu de mon protocole de dissection.  

Le protocole de dissection décrit ci-après est donc celui que j’ai adopté et adapté 
à ma façon de travailler pour être méthodique et minutieuse. 

Toutes les photos illustrant le protocole de dissection sont orientées de façon à 
ce que la partie rostrale de la tête soit à droite de la page et la partie dorsale vers le haut 
de la page. De plus, les muscles tenus dans la pince à dents de souris sont les muscles 
dont l’étape fait mention. 
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Retirer la peau :

- Inciser ventralement en région linguale
- Inciser les gencives mandibulaires

- Dégager les faces latérales et dorsale
- Inciser les gencives maxillaires

- Longer la face jusqu'à retirer le planum nasal

Retirer la langue et le larynx :

- Longer les branches mendibulaires en face 
linguale 

- Sectionner les os hyoïdiens.
- Veiller à ne pas léser les muscles Digastrique 

et Pterygoideus medialis

Retirer l'oeil droit : 

- Retirer le ligament post-orbitaire
- Veiller à ne pas léser les muscles Temporaux 

et Pterygoideus medialis .

Nettoyer les muscles Temporalis pars 
suprazygomatica et Temporalis pars 

superficialis :

- Longer l'artère palpébrale inférieure latérale 
jusqu'à l'artère temporale superficielle 
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Retirer le muscle digastrique :

- Commencer rostralement
- Longer le bord ventral de la mandibule

Retirer le muscle Masseter pars 
superficialis :

- Longer ventralement entre ce muscle et le 
muscle Pterygoideus medialis.

- Passer autour du processus angulaire
- Longer le plan de conjonctif qui sépare les 
muscles Masseter pars superficialis et pars 
profunda (orientation différente des fibres 

musculaires)

Retirer le muscle Masseter pars profunda :

- Longer la mandibule ventro-latéralement et 
caudalement

- Longer le plan conjonctif des muscles 
Masseter pars zygomaticomandibularis 

anterior et posterior

Séparer les muscles Masseter pars 
zygomaticomandibularis anterior et 

Masseter pars zygomaticomandibularis 
posterior :

- Longer l'orientation des fibres musculaires 
et en tenant compte que le Masseter pars 

zygomaticomandibularis anterior se 
superpose légèrement sur le Masseter pars 

zygomaticomandibularis posterior
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Séparer les muscles Temporalis pars 
superfcialis et Temporalis pars 

suprazygomatica :

- Commencer en partie caudale
- Longer l'artère palpébrale inférieure latérale 

jusqu'à l'artère temporale superficielle 
- Veiller à ne pas abîmer le muscle 

Temporalis pars profunda

Séparer, en partie, les muscles Temporalis 
pars superficialis et Temporalis pars 

profunda

Retirer le muscle Masseter pars 
zygomaticomandibularis posterior :

- Commencer caudo-ventralement
- Longer la fosse massétérique 

Retirer le muscle Masseter pars 
zygomaticomandibularis anterior :

- Longer le bord ventro-médial de l'arcade 
zygomatique 

- Mettre un tension légère jusqu'à faire 
apparaître un plan de clivage

- Longer ce plan de clivage qui sépare les 
muscles Masseter pars 

zygomaticomandibularis anterior et 
Temporalis pars suprazigomatica
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Retirer le muscle Temporalis pars 

suprazygomatica : 

- Commencer caudalement en longeant 
l'arcade zygomatique

- Rostralement longer entre les muscles 
Temporalis pars suprazygomatica et pars 
superficialis en s'aidant de l'artère malaire

- Longer la partie dorso-latérale du processus 
coronoïde

Retirer le muscle Temporalis pars 
superficialis : 

- Sectionner l'attache sur la crête sagittale
- Caudalement, longer les fibres musculaires 

du muscle Temporalis pars profunda
- Rostralement, longer le conjonctif séparant 
les muscles Temporalis pars superficialis et 

pars profunda

Détacher la mandibule du crâne (1) :

- Sectionner l'insertion dorsale du muscle 
Temporalis pars profunda sur le processus 

coronoïde
- Longer le processus coronoïde jusqu'au 

tiers dorsal
- Détacher le muscle Temporalis pars 

profunda de son insertion crânienne dorso-
caudale

Détacher la mandibule du crâne (2) :

- Détacher le muscle Pterygoideus medialis
de son insertion mandibulaire jusqu'à arriver 
sur l'artère alvéolaire inférieure qui permet 

de visualiser les 3 muscles restants

- Veiller à ne pas léser les muscles 
Temporalis pars profunda et Pterygoideus 

lateralis
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Détacher la mandibule du crâne (3) :

- Sectionner le ligament latéral et la capsule 
articulaire de l'articulation temporo-

mandibulaire
- Détacher le muscle Temporalis pars 

profunda de son insertion mandibulaire en 
longeant le processus coronoïde dorsalement 

puis ventralement

Détacher la mandibule du crâne (4) :

- Détacher le muscle Pterygoideus lateralis de 
son insertion mandibulaire 

- Sectionner la commissure labiale
- Luxer la mandibule en coinçant le processus 
coronoïde derrière la carnassière supérieure 

ipsilatérale

Retirer le muscle Temporalis pars 
profunda :

- Longer l'insertion crânienne

Retirer le muscle Pterygoideus medialis :

- Longer l'insertion crânienne
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Une fois notre dissection réalisée, nous obtenons donc dix feuillets musculaires 
(Figure 35).  

Figure 35 : Les dix feuillets musculaires issus de la dissection d’une tête de loup au 
cours de notre étude (proportions musculaires non respectées). 

            

La figure suivante (Figure 36) donne un aperçu de la proportion de chaque feuillet 
musculaire chez un même individu (ici un renard) : 

 

Figure 36 : Les dix feuillets musculaires issus de la dissection de la tête d’un renard 
(Dig: Digastric; MS: M. masseter pars superficialis; MP: M. masseter pars profunda; 
ZMA: M. zygomaticomandibularis pars anterior; ZMP: zygomaticomandibularis pars 

posterior; SZ: M. temporalis pars suprazygomatica; TS: M. temporalis pars 
superficialis; TP: M. temporalis pars profunda; PM: M. pterygoideus medialis; PM: M. 

pterygoideus lateralis) (d’après (Brassard, 2020b)). 

Retirer le muscle Pterygoideus lateralis :

- Longer l'insertion crânienne

DIG 

MASSUP 

MASPROF 

ZYGANT 

ZYGPOST 

TPSUP 

TPPROF 

PTEMED 

SPZY 

PTELAT 
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Chacun de ces feuillets musculaires sera étudié comme décrit ci-après (Partie II. 
B. 1. c. Quantification de l’architecture musculaire p.71). 

 

c. Quantification de l’architecture musculaire 
 

Toutes les mesures suivantes sont enregistrées sur format papier (Annexe 2) puis 
dans un tableau Excel (Annexe 3). La chronologie de l’acquisition des mesures 
myologiques est la suivante :  

 

1) Masse 
 

Chaque feuillet musculaire est pesé individuellement sur une balance de précision 
Sartorius® 1404 MP8 (Figure 37). La prise correcte des informations se faisait 
préalablement par le réglage de la balance. Pour cela, nous réglions le niveau à bulle 
afin que cette dernière se trouve dans le centre en modifiant la hauteur des pieds de la 
balance. La masse indiquée est en grammes, suivis de 2 décimales après la virgule. Les 
mesures sont notées dans leur entièreté. 

 Par la suite, pour l’exploration des données musculaires, la masse des feuillets 
sera additionnée par complexe musculaire afin d’avoir les masses totales de ces quatre 
derniers. 

 

 

Figure 37 : Photographie de la balance Sartorius® utilisée pour la mesure de la masse 
musculaire. 

 

2) Longueur 
 

Ensuite, afin de déterminer la longueur des muscles et celle des fibres 
musculaires, nous avons utilisé un pied à coulisse digitale Mitutoyo® (Figure 38). Les 
longueurs indiquées le sont en millimètres, suivis de 2 décimales après la virgule. Nous 
arrondissons les mesures au millimètre près. 

Pour ce qui est de la mesure de la longueur des fibres musculaires, les différents 
feuillets musculaires sont incisés longitudinalement. 
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Figure 38 : Photographie du pied à coulisse digital Mitutoyo® utilisé pour les mesures 
des longueurs musculaires et des fibres musculaires. 

 

3) Angle de pennation 
 

Pour continuer, les muscles étant précédemment incisés pour la mesure de la 
longueur des fibres musculaires, nous pouvons par la même occasion mesurer l’angle 
de pennation. Pour cela, nous utilisons un rapporteur et plaçons la ligne d’incision sur 
l’axe 0-180° puis nous déterminons l’angle formé par les fibres musculaires (Figure 39). 

 

Figure 39 : Mesure de l’angle de pennation sur le muscle Temporalis pars profunda 
chez un chien (FL : Longueur de la fibre musculaire et PA : Angle de pennation) 

(d’après (Brassard, 2020b)). 

 

4) PCSA : Physiological cross-sectional area 
 

La force intrinsèque de chaque feuillet musculaire est calculée à partir des 
données musculaires recueillies précédemment. 

PCSA = 
ெ௔௦௦௘ ௫ ୡ୭ୱ (௔௡௚௟௘ ௗ௘ ௣௘௡௡௔௧௜௢௡)

ଵ,଴଺ ௫ ௟௢௡௚௨௘௨௥ ௗ௘ ௙௜௕௥௘ ௠௨௦௖௨௟௔௜௥௘
 (Haxton, 1944) 
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2. Craniométrie 
a. Acquisition scanner et segmentation 

 

Comme évoqué précédemment, les 146 individus fournis par l’OFB ont été passés 
au scanner, un à un, afin d’assurer la traçabilité et de travailler par la suite sur modèle 
3D. 

Pour cela, des sessions d’acquisition scanner se sont échelonnées sur 3 années. 
Les premières sessions se sont déroulées au CETSO avec Monsieur TAVERNIER puis à 
Oniris avec Madame BOUILLAUT et Madame ROULEAU. A chaque session, nous passions 
une quinzaine de têtes congelées de loups. Afin de garder les proportions 
craniométriques dans l’état, les têtes n’était pas disséquer au préalable lorsque cela était 
possible. 

Pour chaque spécimen, nous commencions par faire une deuxième étiquette en 
plastique avec ses informations (Numéro d’étude, de Dépouille et de SAGIR). Ensuite, ses 
informations étaient communiquées à l’opérateur d’imagerie et une fois cela fait nous 
placions la tête sur la table d’examen. Afin de poursuivre l’examen radiologique, 
l’acquisition se faisait grâce à un scanner SIEMENS Somatom go.Up® et les paramètres 
d’acquisition étaient les suivants : 

 110 Kv, 
 Care Dose 4D/Modulation d’intensité calculée par le scanner (équivalent des 

mAs), 
 Epaisseurs de coupe variant selon la taille du crâne : 

o Petits crânes : 0,6 millimètres avec un incrément de 0,3 millimètres, 
o Gros crânes : 1,0 millimètres avec un incrément de 0,5 millimètres. 

Dès que l’acquisition était terminée, la tête était mise dans un premier sac bleu 
ou rose selon le sexe du loup (si celui-ci était connu, bleu pour les mâles et rose pour 
les femelles) puis dans un deuxième de la même couleur que le précédent. Pour les 
individus dont le sexe n’était pas connu, ces derniers étaient placés dans deux sacs de 
couleurs différentes. Le premier sac (intérieur) était identifié par l’étiquette d’origine (en 
papier) et un marquage au feutre indélébile des informations sur le sac. Le deuxième 
sac (extérieur) quant à lui était identifié par la deuxième étiquette (en plastique) et seul 
le numéro d’étude était marqué au feutre indélébile. Grâce à cela, l’étiquette d’origine 
restait lisible et protégée du gel des congélateurs et la traçabilité était ainsi renforcée. 

Par la suite, Madame BRASSARD a procédé à la segmentation des images 2D, 
issues de la tomodensitométrie, sur Aviso® afin d’obtenir un modèle 3D. Les crânes et 
les mandibules étaient reconstitués ensemble (en bloc). 

De ces modèles 3D, nous avons pu prendre ultérieurement les mesures linéaires 
craniométriques décrites ci-après (Partie II. B. 2. c. Protocole de prise de mesures 
linéaires p.75).  
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b. Préparation des têtes osseuses 
 

En vue d’obtenir un crâne et une mandibule (osseux) à partir d’une tête (tissus 
mous) de loup, il nous faut passer par quatre étapes.  

La première est une étape de cuisson pour détacher les tissus mous du crâne et 
de la mandibule. Pour cela il faut :   

 Avoir terminé la dissection des muscles masticateurs, 
 Réséquer grossièrement les muscles du côté controlatéral afin de détacher 

la mandibule du crâne, 
 Placer le crâne et la mandibule d’un même individu dans une casserole. En 

cas de nombreuses préparations simultanées, une grande casserole peut 
contenir 2 individus. Cependant pour ne pas mélanger ces deux individus 
(notamment les dents), un des deux duos crâne-mandibule est placé dans 
un sachet en tissus dont les mailles sont fines et l’autre dans la casserole à 
nu. De plus, il faut que les 2 individus soient approximativement de même 
taille pour ne pas que la cuisson lèse un des deux,  

 Placer une des deux étiquettes d’identification devant la plaque de cuisson 
individuelle et l’autre accrochée à la prise électrique. De cette dernière, nous 
savions exactement quelle tête était dans la casserole. 

 Remplir la casserole d’eau jusqu’à ce que toutes les parties soient 
entièrement recouvertes, 

 Porter l’eau de la casserole à ébullition douce, c’est-à-dire jusqu’à 
observation de très fines bulles remontant à la surface, puis couvrir la 
casserole, 

 Laisser cuire à ébullition douce pendant huit à dix heures (Figure 40), 
 Rajouter régulièrement de l’eau afin que les crânes et mandibules restent 

recouverts d’eau autant que possible, 
 Surveiller régulièrement l’évolution de la cuisson pour ne pas surcuire les 

ossements (si tous les tissus mous se détachent facilement, il faut arrêter la 
cuisson). Une surcuisson fragilise les os en les rendant poreux, 

 Une fois la cuisson estimée comme étant terminée, retirer l’eau de la 
casserole à l’aide d’une passoire pour récupérer les dents ou d’autres 
éléments osseux. 

 

Figure 40 : Cuissons des têtes de canidés (d’après (Brassard, 2020b)). 
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La deuxième étape a pour objectif de nettoyer les os c’est-à-dire de détacher les 
derniers morceaux de tissus mous, retirer ce qui reste de l’encéphale et dégraisser les 
os dans le but d’un meilleur séchage ultérieur. Pour ce faire, nous utilisons une brosse, 
une brosse à dents et du liquide vaisselle et nous venons frotter les os.  

La troisième étape consiste, quant à elle, à sécher les os. Dans cet optique, les os 
sont déposés sur un sopalin et mis à sécher à l’air libre dans une bibliothèque pendant 
plusieurs semaines. Afin d’identifier les os, une étiquette est accrochée à l’arcade 
zygomatique et l’autre aux 2 hémi-mandibules (Figure 41).  

 

Figure 41 : Photographie d’un crâne, des deux hémi-mandibules et des vertèbres d’un 
loup mis à sécher pendant le nettoyage simultané d’un autre. 

 

Finalement lorsque les os sont secs, la dernière étape consiste à identifier 
correctement les ossements, pour maintenir la traçabilité. Dès lors, l’étiquette d’origine 
est attachée au crâne par l’arcade zygomatique et la deuxième attache les deux hémi-
mandibules ensemble. Pour renforcer ce travail, chaque partie osseuse est également 
annotée des numéros de Dépouille et de SAGIR au crayon à papier lorsque les os sont 
suffisamment secs : en face médiale pour chacune des hémi-mandibules et en face 
ventrale pour le crâne. Une fois le séchage complet, les os, et leurs étiquettes 
respectives, sont placés dans un sac plastique hermétique. Le sac est ensuite identifié 
au feutre indélébile avec les numéros de Dépouille et de SAGIR. 

 

c. Protocole de prise de mesures linéaires 
1) Définition des marqueurs osseux 
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Les mesures linéaires des crânes et des mandibules ont été faite à l’aide du logiciel 
Meshlab® 2022.02 (Figure 42). Les mesures sont exprimées en centimètres suivies de 
nombreuses décimales après la virgule. Afin que cela soit plus représentatif, les mesures 
ont été arrondies à la première décimale après la virgule. 

 

Figure 42 : Modèle 3D d’une tête osseuse de loup ouvert sur le logiciel MeshLab® 
2022.02. 

 

Les mesures ont été faites à partir des marqueurs osseux des canidés définis dans 
les travaux de (Von den Driesch, 1976) (Tableau VI et Figure 43 - Figure 47). 

 

Tableau6VI : Définition et légende des marqueurs osseux définis à partir des mesures 
du crâne et de la mandibule des canidés par (Von den Driesch, 1976). 

 

Marqueur  Définition par Von den Driesch 
1 

C
rân

e 

Longueur totale de la tête : prosthion – inion 

2 
Longueur condylo-basale : prosthion – extrémité caudale des 

condyles occipitaux 
3 Longueur basale de la tête : prosthion – basion 

4 Axe basicrânial : basion – synsphénion 

5 Axe basifacial : prosthion – synsphénion 

6 Longueur du neurocrâne : basion – nasion 

7 Longueur supérieure du neurocrâne : inion – centre du frontal 

8 Longueur de la face : prosthion – nasion 

9 Longueur faciale : prosthion – centre du frontal 

10 Plus grande longueur des os nasaux : nasion – rhinion 



77 
 

11 

Longueur de la cavité crânienne : mesure prise si la lame criblée de 
l’ethmoïde est conservée, en introduisant la fine réglette du pied à 
coulisse dans le Foramen magnum jusqu’à ce que son extrémité 

atteigne la lame criblée de l’ethmoïde : nous révélons alors la 
mesure au niveau du basion 

12 
Longueur du museau : prosthion – point médian de la ligne 

joignant les bords rostraux des orbites 
13 Longueur médiane du palais : prosthion – staphylion 

13a 
Longueur du palais : prosthion – point médian de la ligne joignant 

les échancrures les plus profondes des choanes 

14 
Longueur de la partie horizontale du palais : staphylion – 

palatinooral 

14a 
Longueur de la partie horizontale du palais correspondant à la 

mesure 13a 

15 
Longueur du processus alvéolaire du maxillaire portant les dents 

jugales (mesurée le long des alvéoles sur la face buccale) 

16 
Longueur du processus alvéolaire du maxillaire portant les 
molaires (mesurée le long des alvéoles sur la face buccale) 

17 
Longueur du processus alvéolaire du maxillaire portant les 

prémolaires (mesurée le long des alvéoles sur la face buccale) 
18 Longueur de la carnassière, mesurée au cingulum 

18a Largeur maximale de la carnassière 

19 Longueur de l’alvéole de la carnassière 

20 Longueur de M1, mesurée au cingulum (M1 = première molaire) 

20' Largeur de M1, mesurée au cingulum 

21 Longueur de M2, mesurée au cingulum (M2 = deuxième molaire) 

21' Largeur de M2, mesurée au cingulum 

22 

Diamètre maximal de la bulle tympanique : il est mesuré depuis le 
point le plus caudal de la bulle tympanique, sur la suture avec le 

processus jugulaire, jusqu’à l’ouverture externe du canal 
carotidien 

23 Largeur mastoïdienne maximale : otion – otion 

24 Largeur prise dorsalement au pore acoustique externe 

25 Largeur maximale entre les condyles occipitaux 

26 Largeur maximale à la base des processus jugulaires 

27 Largeur maximale du Foramen magnum 

28 Hauteur du Foramen magnum : basion – opisthion 

29 Largeur maximale du neurocrâne : euryon – euryon 

30 Largeur bizygomatique : zygion – zygion 

31 
Largeur minimale du crâne : largeur au niveau de la constriction 

postorbitaire 
32 Largeur frontale : ectorbital – ectorbital 

33 Largeur minimale entre les orbites : entorbital – entorbital 

34 
Largeur maximale du palais : mesurée entre les bords vestibulaires 

des alvéoles de M1 

35 
Largeur minimale du palais : mesurée derrière P1 (P1 = première 

prémolaire) 

36 
Largeur mesurée entre les bords vestibulaires des alvéoles des 

canines 
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37 Hauteur maximale de l’intérieur de l’orbite 

38 
Hauteur du crâne : nous plaçons une extrémité du pied à coulisse 

sur la base du crâne (basioccipital) et l’autre extrémité 
dorsalement sur le point le plus haut de la crête sagittale externe 

39 

Hauteur du crâne compte non-tenu de la crête sagittale externe : 
nous positionnons le pied à coulisse comme pour la mesure 38, à 
la différence que son extrémité supérieure est placée à côté de la 

crête sagittale externe, sur le point le plus haut de la boîte 
crânienne 

40 Hauteur du triangle occipital : basion – inion 

   

1 

M
an

d
ib

u
le 

Longueur totale de la mandibule : infradental – processus 
condylaire 

2 Longueur prise entre l’infradental et le processus angulaire 

3 
Longueur prise depuis l’échancrure située entre les processus 

condylaire et angulaire et l’infradental 

4 
Longueur prise entre le processus condylaire et le bord caudal de 

l’alvéole de la canine 

5 
Longueur prise depuis l’échancrure entre les processus condylaire 

et angulaire et le bord caudal de l’alvéole de la canine 

6 
Longueur prise entre le processus angulaire et le bord caudal de 

l’alvéole de la canine 

7 
Longueur prise entre le bord caudal de l’alvéole de M3 et le bord 

caudal de l’alvéole de la canine 

8 
Longueur de la partie du processus alvéolaire des dents jugales P1-

M3, mesurée le long des alvéoles 

9 
Longueur du processus alvéolaire des dents jugales P2-M3, 

mesurée le long des alvéole 

10 
Longueur du processus alvéolaire des molaires, mesurée le long 

des alvéoles 

11 
Longueur du processus alvéolaire des prémolaires P1-P4, mesurée 

le long des alvéoles 

12 
Longueur du processus alvéolaire des dents jugales P2-P4, 

mesurée le long des alvéoles 

13 
Longueur de la carnassière, mesurée au cingulum 

13' Largeur de la carnassière, mesurée au cingulum 

14 
Longueur de l’alvéole de la carnassière 

15 
Longueur de M2, mesurée au cingulum 

15' Largeur de M2, mesurée au cingulum 

16 
Longueur de M3, mesurée au cingulum 

16' Largeur de M3, mesurée au cingulum 

17 
Epaisseur maximale du corps de la mandibule (au-dessous de M1) 
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18 
Hauteur de la branche de la mandibule : coronion – point basal du 

processus angulaire 

19 
Hauteur mandibulaire en arrière de M1, mesurée sur la face 

linguale et perpendiculairement au bord basal 

20 
Hauteur mandibulaire entre P2 et P3, mesurée sur la face linguale 

et perpendiculairement au bord basal 
 

 

 

    Figure 43 : Marqueurs osseux du crâne d’un canidé en vue dorsale d’après (Von den 
Driesch, 1976). 

 

    Figure 44 : Marqueurs osseux du crâne d’un canidé en vue latéral gauche d’après 
(Von den Driesch, 1976). 
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Figure 45 : Marqueurs osseux du crâne d’un canidé en vue ventrale d’après (Von den 
Driesch, 1976). 

 

Figure 46 : Marqueurs osseux du crâne d’un canidé en vue dorsale d’après (Von den 
Driesch, 1976). 
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Figure 47 : Marqueurs osseux de l’hémi-mandibule gauche d’un canidé en vue latérale 
d’après (Von den Driesch, 1976). 

 

Les mesures crâniennes et mandibulaires retenues pour notre étude sont décrites 
dans les deux prochaines parties. Le choix de ces mesures s’est fait en fonction de la 
faisabilité des mesures linéaires à partir d’un modèle 3D tout en conservant une 
répétabilité et une représentativité. 

 

2) Choix des mesures sur les crânes  
 

Les mesures crâniennes retenues pour notre étude sont au nombre de douze et 
sont les suivantes (Tableau VII et Figure 48) :  

 

Tableau7VII : Description des mesures crâniennes considérées dans cette étude, 
d’après les mesures du crâne des canidés définies par (Von den Driesch, 1976). 

Mesure Définition Marqueur correspondant 
Cra1 Longueur totale de la tête : Prosthion - Inion 1 

Cra2 Largeur bizygomatique : Zygion – Zygion 30 

Cra3 
Largeur maximale du neurocrâne : Euryon – 

Euryon 
29 

Cra4 Longueur de la face : Nasion – Prosthion 8 

Cra5 
Largeur minimale entre les orbites : 

Entorbitale – Entorbitale 
33 

Cra6 
Longueur basale de la tête : Basion – 

Prosthion 
3 

Cra7 
Longueur du processus alvéolaire du 

maxillaire portant les dents jugales (mesurée 
le long des alvéoles sur la face buccale) 

15 
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Cra8 
Largeur mastoïdienne maximale : Otion – 

Otion 23 

Cra9 
Largeur maximale du palais : mesurée entre 
les bords vestibulaires des alvéoles de M1 

34 

Cra10 
Largeur mesurée entre les bords vestibulaires 

des alvéoles des canines 
36 

Cra11 
Largeur maximale à la base des processus 

jugulaires 
26 

Cra12 Hauteur du triangle occipital : Basion - Inion 40 
 

Figure 48 : Mesures crâniennes réalisées sur le modèle 3D d’une tête osseuse de loup à 
partir du logiciel MeshLab® 2022.02. 

 

3) Choix des mesures sur les mandibules 
 

Les mesures mandibulaires retenues pour notre étude sont au nombre de huit et 
sont les suivantes (Tableau VIII et Figure 49) :  
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Tableau8VIII : Description des mesures mandibulaires considérées dans cette étude, 
d’après les mesures de la mandibule des canidés définies par (Von den Driesch, 1976). 

Mesure Définition Marqueur correspondant 

Mdb1 
Longueur totale de la mandibule : infradental 

– processus condylaire 
1 

Mdb2 
Longueur prise entre l’infradental et le 

processus angulaire 
2 

Mdb3 
Longueur de la partie du processus alvéolaire 
des dents jugales P1-M3, mesurée le long des 

alvéoles 
8 

Mdb4 
Hauteur de la branche de la mandibule : 

coronion – point basal du processus angulaire 
18 

Mdb5 
Hauteur mandibulaire en arrière de M1, 

mesurée sur la face linguale et 
perpendiculairement au bord basal 

19 

Mdb6 
Epaisseur maximale du corps de la mandibule 

(en-dessous de M1) 
17 

Mdb7 Largeur entre les processus angulaires / 

Mdb8 
Longueur de la carnassière, mesurée au 

cingulum 
13 

 

Figure 49 : Mesures mandibulaires réalisées sur le modèle 3D d’une tête osseuse de 
loup à partir du logiciel MeshLab® 2022.02. 
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C.    Exploration des données 
 

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées avec R 4.4.1 et Rstudio 
2024.04.2-764. 

Les deux analyses, à savoir la myologie et la craniométrie, ont été conduites sur 
l’ensemble de notre échantillon d’intérêt : 23 femelles et 24 mâles. De ce fait, ceci nous 
offre des résultats myologiques et craniométriques que nous pourrons mettre en 
relation. 

 

1. Questions scientifiques 
 

Nous souhaitions connaître, grâce aux données craniométriques et myologiques 
recueillies, s’il existe un dimorphisme sexuel chez le loup gris français, se traduisant 
par des différences dans la conformation (taille et proportions) du crâne et/ou de la 
mandibule et/ou des muscles masticateurs entre les mâles et les femelles. Nos analyses 
s’organiseront donc en deux grands volets : l’analyse des données musculaires, puis 
l’analyse des données craniométriques. Dans la discussion, nous tenterons de mettre en 
relation ces résultats. 

 

2. Méthodes statistiques 
 

Au vu de la petitesse de notre échantillon et dans le but d’augmenter le pouvoir 
statistique de nos résultats, l’étude de la musculature de l’appareil masticateur 
s’effectuera par le regroupement des feuillets musculaires par complexes musculaires 
c’est-à-dire DIG, MASS, TEMP et PTE. Ceci aura également pour effet de réduire les biais 
liés à de possibles erreurs dans la prise de mesures de feuillets difficiles à disséquer ou 
de mesures craniométriques difficiles à réaliser. 

Pour les deux volets (étude des muscles et étude craniométrique), nous 
commencerons par l’analyse des données brutes. 

Ensuite, concernant la myologie nous étudierons : 

 Les données mises à l’échelle (Variabilité des données mises à l’échelle 
p.87) :  

o Pour cela, les données brutes sont divisées par la longueur du crâne : 

 Masse mise à l’échelle : 
௠௔௦௦௘భ/య

௟௢௡௚௨௘௨௥ ௗ௨ ௖௥â௡௘
 

 PCSA mise à l’échelle : 
௉஼ௌ஺బ,ఱ

௟௢௡௚௨௘௨௥ ௗ௨ ௖௥â௡௘
 

 Les données dans les proportions des différents muscles élévateurs. 

Pour ce qui est de la craniométrie, nous avons séparé les informations liées à la 
taille de l’os et les informations liées aux proportions au sein de l’os. Pour cela nous 
avons utilisé la méthode des log-shape ratios (Mosimann, 1970). Ici, nous étudierons :  
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 La taille des os (Variabilité de la taille isométrique p.94) :  
o On considèrera ici la taille isométrique, qui est une moyenne 

géométrique des mesures linéaires. C’est donc plutôt une 
appréciation du volume de l’objet. 

 Les proportions au sein du crâne et de la mandibule. 

 

Pour ce faire, nous allons utiliser principalement les tests statistiques suivants : 

 Test de normalité :  Test de Shapiro, 
 Test de comparaison de deux moyennes pour des échantillons 

indépendants : 
o  Test de Student ou de Welch : permet de comparer des groupes ayant 

des variances différentes, 
o Test de Kruskal-Wallis ou ANOVA : permet de comparer plus de deux 

échantillons indépendants, 
 Test de l’effet de plusieurs facteurs sur une variable : MANOVA, 
 Analyse en composantes principales (ACP) : Méthode statistique multivariée 

permettant de prendre toutes les variables originales de tous les individus 
pour les décomposer et obtenir la variance de l’échantillon en nouvelles 
variables : les composantes principales. Sur le graphique obtenu, plus les 
ellipses sont proches, plus la morphologie des individus est similaire. 
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III. Résultats 

A.    Myologie 
1. Variabilité des données brutes 

 

Suite à nos mesures myologiques, nous avons regroupé les masses et les PCSA 
brutes de chaque complexe musculaire pour l’ensemble de l’échantillon (Tableau IX). 

 

Tableau9IX : Moyennes, écart-types, minimums et maximums des mesures des quatre 
grands groupes musculaires pour l’échantillon complet. 

 Moyenne Ecart-type Minimum Maximum 
Masse DIG 23,8 4,5 14,02 32,3 
Masse MAS 79,9 15,8 52,7 112,4 
Masse TEMP 165,3 33,5 110,5 227,1 
Masse PTE 26,6 4,7 17,5 38,1 

     
PCSA DIG 2,0 0,4 1,3 3,3 
PCSA MAS 29,2 4,9 17,6 36,7 
PCSA TEMP 32,2 5,5 22,5 46,6 
PCSA PTE 10,7 2,5 7,3 18,3 

  

Nous avons ensuite classé ces données myologiques brutes en fonction de 
l’ensemble de l’échantillon, puis des femelles (F) et enfin des mâles (M) (Tableau X). 

 

Tableau10X : Moyennes et écart-types des mesures brutes des quatre grands groupes 
musculaires pour l’échantillon complet, en séparant femelles et mâles. 

 Echantillon 
complet Femelles Mâles Test de 

shapiro Tests Conclusion 

 Moyenne 
± écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Loi normale 
p-value p-value  

Masse 
DIG 

23,8  
± 4,5 

20,7 
± 3,5 

26,9 
± 2,9 

OUI 
0,61 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Masse 
MAS 

79,9 
± 15,8 

68,4 
± 9,4 

90,9 
± 12,4 

OUI 
0,35 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Masse 
TEMP 

165,3 
± 33,5 

141,3 
± 17,5 

188,3 
± 28,8 

NON 
0,01 

K-W 
<< 0,001 

M > F 

Masse 
PTE 

26,6 
± 4,7 

23,1 
± 3,0 

29,9 
± 3,6 

OUI 
0,76 

Welch 
<< 0,001 M > F 

       
PCSA 
DIG 

2,0 
± 0,4 

1,7 
± 0,2 

2,3 
± 0,4 

NON 
0,002 

K-W 
<< 0,001 M > F 

PCSA 
MAS 

29,2 
± 4,9 

26,8 
± 5,0 

31,4 
± 3,7 

OUI 
0,08 

Welch 
<< 0,001 M > F 

PCSA 
TEMP 

32,2 
± 5,5 

28,6 
± 2,7 

35,6 
± 5,3 

NON 
0,004 

K-W 
<< 0,001 M > F 

PCSA 
PTE 

10,7 
± 2,5 

9,8 
± 1,8 

11,6 
± 2,7 

NON 
0,01 

K-W 
0,007 M > F 
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Les masses et PCSAs (proxy de la force musculaire) brutes de tous les muscles 
masticateurs sont significativement plus élevées chez les mâles que chez les femelles 
(p-values des tests << 0,001; Tableau X). Nous mettons donc en évidence un 
dimorphisme sexuel significatif pour les données d’architecture musculaire non 
ramenées à la taille. 

 

2. Variabilité des données mises à l’échelle 
 

Afin de caractériser au mieux nos données, nous avons mis ces dernières à 
l’échelle pour l’échantillon entier, les femelles (F) et les mâles (M) (Tableau XI). 

 

Tableau11XI : Moyennes et écart-types des mesures ramenées à la taille des quatre 
grands groupes musculaires pour l’échantillon complet, en séparant femelles et mâles. 

 Echantillon 
complet Femelles Mâles Test de 

Shapiro Tests Conclusion 

 Moyenne 
± écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Loi normale 
p-value p-value  

Masse 
DIG 

0,122 
± 0,005 

0,121 
± 0,006 

0,123 
± 0,005 

OUI 
0,28 

Welch 
0,26 

Pas de 
différence 

Masse 
MAS 

0,183 
± 0,007 

0,181 
± 0,007 

0,184 
± 0,007 

OUI 
0,39 

Welch 
0,07 

Tendance à 
M>F 

Masse 
TEMP 

0,233 
± 0,009 

0,230 
± 0,007 

0,235 
± 0,011 

OUI 
0,38 

Welch 
0,09 

Tendance à 
M>F 

Masse 
PTE 

0,127 
± 0,004 

0,126 
± 0,005 

0,127 
± 0,004 

OUI 
0,17 

Welch 
0,28 

Pas de 
différence 

       
PCSA 
DIG 

0,060 
± 0,005 

0,058 
± 0,003 

0,062 
± 0,005 

NON 
0,01 

K-W 
0,03 

M > F 

PCSA 
MAS 

0,229 
± 0,018 

0,228 
± 0,021 

0,230 
± 0,014 

OUI 
0,50 

Welch 
0,74 

Pas de 
différence 

PCSA 
TEMP 

0,241 
± 0,015 

0,237 
± 0,010 

0,245 
± 0,017 

NON 
0,04 

K-W 
0,11 

Tendance à 
M>F 

PCSA 
PTE 

0,139 
± 0,013 

0,137 
± 0,012 

0,139 
± 0,015 

OUI 
0,17 

Welch 
0,71 

Pas de 
différence 
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Figure 50 : Box-plots représentant la distribution des masses (à gauche) et des PCSAs 
(à droite) du muscle digastrique après avoir mis à l’échelle les données. 

 

  

Figure 51 : Box-plots représentant la distribution des masses (à gauche) et des PCSAs 
(à droite) du complexe musculaire massétérique après avoir mis à l’échelle les données. 
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Figure 52 : Box-plots représentant la distribution des masses (à gauche) et des PCSAs 
(à droite) du complexe musculaire temporal après avoir mis à l’échelle les données. 

 

  

Figure 53 : Box-plots représentant la distribution des masses (à gauche) et des PCSAs 
(à droite) du complexe musculaire ptérygoïdien après avoir mis à l’échelle les données. 

 

Une fois les données d’architecture musculaire rapportées à la longueur du crâne, 
nous ne constatons aucune différence de masse relative à la taille entre les mâles et les 
femelles (Tableau XI ; Figure 50 – Figure 53). Pour les PCSAs, la seule différence 
significative concerne le muscle digastrique, plus fort chez les mâles que chez les 
femelles (Tableau XI ; Figure 50 – Figure 53). 
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3. Variabilité des données dans les proportions des 
différents muscles élévateurs 

 

Le muscle masticateur le plus lourd (et donc le plus volumineux) chez le loup 
est le muscle temporal, qui représente 60,8 ± 1,9% de la masse totale des muscles 
élévateurs de la mandibule. Ensuite le muscle masséter représente 29,4%. Enfin, le 
muscle ptérygoïdien ne représente que 9,8% de la masse totale (Tableau XII). 

Concernant la PCSA, les muscles temporal et masséter représentent la même 
proportion avec respectivement 40,7% et 40,5% de la force totale. La proxy du muscle 
ptérygoïdien ne représente que 16,2% de la totalité. 

 

Tableau12XII : Moyennes et écart-types des mesures des trois grands groupes 
musculaires élévateurs de la mandibule pour l’échantillon complet, les mâles et les 

femelles (en %). 

 Echantillon 
complet Femelles Mâles Test de 

shapiro Tests Conclusion 

 Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Loi normale 
p-value p-value  

Masse 
MAS 

29,4 
± 1,7 

29,4 
± 1,4 

29,5 
± 1,9 

OUI 
0,75 

Welch 
0,83 

Pas de 
différence 

Masse 
TEMP 

60,8 
± 1,9 

60,7 
± 1,4 

60,8 
± 2,4 

OUI 
0,37 

Welch 
0,85 

Pas de 
différence 

Masse 
PTE 

9,8 
± 0,8 

9,9 
± 0,7 

9,7 
± 0,9 

OUI 
0,95 

Welch 
0,37 

Pas de 
différence 

       
PCSA 
MAS 

40,5 
± 3,7 

40,9 
± 3,8 

40,0 
± 3,7 

OUI 
0,46 

Welch 
0,43 

Pas de 
différence 

PCSA 
TEMP 

40,7 
± 3,4 

44,1 
± 3,1 

45,2 
± 3,7 

OUI 
0,76 

Welch 
0,25 

Pas de 
différence 

PCSA 
PTE 

16,2 
± 2,5 

15,0 
± 2,3 

14,7 
± 2,7 

OUI 
0,12 

Welch 
0,71 

Pas de 
différence 
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Figure 54 : Box-plots représentant la distribution de la proportions du complexe 
musculaire massétérique au sein des muscles releveurs de la mandibule en termes de 

masses (à gauche) et de PCSAs (à droite). 

 

  

Figure 55 : Box-plots représentant la distribution de la proportions du complexe 
musculaire temporal au sein des muscles releveurs de la mandibule en termes de 

masses (à gauche) et de PCSAs (à droite). 
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Figure 56 : Box-plots représentant la distribution de la proportions du complexe 
musculaire ptérygoïdien au sein des muscles releveurs de la mandibule en termes de 

masses (à gauche) et de PCSAs (à droite). 

 

La comparaison des proportions des différents muscles élévateurs de la mandibule 
ne montre aucune différence significative, que ce soit en termes de masse musculaire 
ou de PCSA (Tableau XII ; Figure 54 - Figure 56). 

 

B.    Craniométrie 
1. Variabilité des dimensions brutes 

 

Suite à nos mesures craniométriques, nous avons regroupé les données brutes de 
l’ensemble de l’échantillon (Tableau XIII). 

 

Tableau13XIII : Moyennes, écart-types, minimums et maximums des mesures 
craniométriques pour l’échantillon complet. Les données sont en centimètres. 

 Moyenne Ecart-type Minimum Maximum 
Cra1 23,5 1,1 21,0 25,2 
Cra2 13,1 0,7 11,5 14,5 
Cra3 6,3 0,2 5,8 6,8 
Cra4 12,1 0,6 10,8 13,3 
Cra5 4,6 0,3 4,1 5,3 
Cra6 20,7 0,9 18,4 22,1 
Cra7 8,2 0,4 7,5 8,9 
Cra8 7,5 0,3 6,9 8,3 
Cra9 7,6 0,3 7,0 8,1 

Cra10 4,2 0,3 3,8 4,7 
Cra11 6,0 0,3 5,5 6,7 
Cra12 5,7 0,3 5,1 6,4 

     
Mdb1 17,3 0,9 15,1 19,0 
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Mdb2 17,3 0,9 15,2 18,8 
Mdb3 9,1 0,5 6,5 10,0 
Mdb4 6,7 0,4 5,9 7,3 
Mdb5 2,8 0,2 2,3 3,2 
Mdb6 1,2 0,1 1,0 1,7 
Mdb7 8,8 0,6 7,4 9,9 
Mdb8 2,8 0,2 2,5 3,1 

 

Nous avons ensuite classé ces données myologiques brutes en fonction de 
l’ensemble de l’échantillon, puis des femelles (F) et enfin des mâles (M) (Tableau XIV). 

Tableau14XIV : Moyennes et écart-types des mesures craniométriques pour 
l’échantillon complet, en séparant femelles et mâles. Les données sont en centimètres. 

 Echantillon 
complet 

Femelles Mâles Test de 
Shapiro 

Tests Conclusion 

 
Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Moyenne ± 
écart-type 

Loi 
normale 
p-value 

p-value  

Cra1 
23,5 
± 1,1 

22,6 
± 0,7 

24,3 
± 0,6 

OUI 
0,17 

Welch 
<< 0,001 M > F 

Cra2 
13,1 
± 0,7 

12,5 
± 0,4 

13,6 
± 0,6 

OUI 
0,34 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra3 
6,3 

± 0,2 
6,2 

± 0,2 
6,5 

± 0,2 
OUI 
0,23 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra4 
12,1 
± 0,6 

11,7 
± 0,5 

12,6 
± 0,5 

OUI 
0,47 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra5 
4,6 

± 0,3 
4,4 

± 0,3 
4,8 

± 0,2 
OUI 
0,12 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra6 
20,7 
± 0,9 

19,9 
± 0,7 

21,4 
± 0,5 

OUI 
0,28 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra7 
8,2 

± 0,4 
7,9 

± 0,2 
8,5 

± 0,3 
OUI 
0,21 

Welch 
<< 0,001 M > F 

Cra8 
7,5 

± 0,3 
7,2 

± 0,2 
7,7 

± 0,3 
OUI 
0,19 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra9 
7,6 

± 0,3 
7,3 

± 0,2 
7,8 

± 0,2 
NON 
0,02 

K-W 
<< 0,001 

M > F 

Cra10 
4,2 

± 0,3 
3,9 

± 0,1 
4,4 

± 0,2 
NON 
0,004 

K-W 
<< 0,001 

M > F 

Cra11 
6,0 

± 0,3 
5,8 

± 0,2 
6,3 

± 0,2 
OUI 
0,14 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

Cra12 
5,7 

± 0,3 
5,5 

± 0,2 
6,0 

± 0,3 
OUI 
0,22 

Welch 
<< 0,001 

M > F 

       

Mdb1 
17,3 
± 0,9 

16,7 
± 0,6 

18,0 
± 0,6 

OUI 
0,86 

Welch 
<< 0,001 M > F 

Mdb2 
17,3 
± 0,9 

16,7 
± 0,6 

17,3 
± 0,5 

OUI 
0,75 

Welch 
<< 0,001 M > F 

Mdb3 
9,1 

± 0,5 
8,9 

± 0,2 
9,4 

± 0,7 
NON 

<< 0,001 
K-W 

<< 0,001 M > F 

Mdb4 
6,7 

± 0,4 
6,5 

± 0,3 
7,0 

± 0,2 
NON 

<< 0,03 
K-W 

<< 0,001 M > F 

Mdb5 
2,8 

± 0,2 
2,7 

± 0,2 
3,0 

± 0,1 
NON 

<< 0,01 
K-W 

<< 0,001 M > F 
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Mdb6 
1,2 

± 0,1 
1,1 

± 0,1 
1,2 

± 0,1 
NON 

<< 0,001 
K-W 

<< 0,002 M > F 

Mdb7 
8,8 

± 0,6 
8,4 

± 0,4 
9,1 

± 0,4 
OUI 
0,87 

Welch 
<< 0,001 M > F 

Mdb8 
2,8 

± 0,2 
2,7 

± 0,1 
2,9 

± 0,1 
NON 

<< 0,03 
K-W 

<< 0,001 
M > F 

 

Les valeurs brutes de toutes les mesures craniométriques (crâne et mandibule) 
sont significativement plus élevées chez les mâles que chez les femelles (p-values des 
tests ; Tableau XIV). Nous mettons donc en évidence un dimorphisme sexuel 
significatif pour les données métriques crânienne et mandibulaire non ramenées à 
la taille isométrique. 

 

2. Variabilité de la taille isométrique 
 

Afin de caractériser au mieux nos données, nous avons mis ces dernières à la taille 
isométrique pour comparer la mandibule et le crâne des femelles (F) et des mâles (M) 
(Tableau XV). 

 

Tableau15XV : Comparaison de la taille isométrique du crâne et de la mandibule entre 
femelles et mâles. 

Taille isométrique Test de Shapiro Test de Welch Conclusion 

 Loi normale 
p-value 

p-value  

Crâne 
OUI 
0,11 

<< 0,001 M > F 

    

Mandibule 
OUI 
0,34 

<< 0,001 M > F 
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Figure 57 : Distribution des tailles isométriques du crâne chez les loups femelles et les 
loups mâles. 

 

 

Figure 58 : Distribution des tailles isométriques de la mandibule chez les loups femelles 
et les loups mâles. 

 

Une fois les données craniométriques rapportées à la longueur du crâne, nous 
notons qu’il existe un dimorphisme sexuel et que les mâles ont des crânes et des 
mandibules plus volumineux que les femelles (Tableau XV ; Figure 57-Figure 58).  
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3. Variabilité des proportions 
a. Crâne 

 

Il existe une différence dans la conformation du crâne entre les mâles et les 
femelles (MANOVA / p-value = 0,002). 

 

  

Figure 59 : Diagramme en bâton représentant le pourcentage de variation par les 
premiers axes de l’ACP. 

 

Afin de visualiser ces différences, c’est-à-dire de comprendre quelles sont les 
mesures qui contribuent le plus à expliquer les différences mâles-femelles, nous avons 
réalisé une analyse en composantes principales (ACP) (Figure 59). Cette analyse permet 
de calculer de nouveaux axes, par composition linéaire des mesures originales, de façon 
à obtenir des axes (variables) indépendantes et à maximiser la variance sur les premiers 
axes. Ainsi, cette méthode permet de passer d’un nombre de variables très élevé ; qu’il 
est difficile de représenter par des graphiques opposant deux variables, à un simple 
graphique en deux dimensions qui combine les variables originales et maximise la 
représentation de la variabilité dans l’échantillon.  

D’après la figure 60, la deuxième composante principale (PC2) semble expliquer 
la plus grande partie de la différence de conformations crâniennes entre mâles et 
femelles (p-value = 0,002 ; Tableau16-Tableau17). PC2 représente 15,3% de la variance 
totale dans l’échantillon. PC1 (représentant 27% de la variance) et PC4 (13%) tendent 
aussi à contribuer à la différence entre les sexes (p-value = 0,11 ; Tableau XVI – Tableau 
XVII). 
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Tableau16XVI : Pourcentage de la valeur propre des variances cumulées. 

Composante 
Contribution à la 
variance totale  

Composante 1 27,3% 

Composante 2 15,3% 

Composante 3 13,8% 

Composante 4 12,7% 
 

Tableau17XVII : Comparaison des scores entre femelles et mâles pour les premières 
composantes principales. 

 Composante p-value Conclusion 

Anova 

Composante 1 0,11 
Tend à être 
significatif 

Composante 2 0,002 Hautement 
significatif 

Composante 3 0,96 Non significatif 

Composante 4 0,11 
Tend à être 
significatif 

 

 

Figure 60 : Bar plot de la contribution des variables à la composante 2. 

 

Les variables qui contribuent le plus à la composante 2 sont : Cra2, Cra3, Cra5, 
Cra8 et Cra9 (Figure 60). Ces dernières contribuent positivement à PC2 et sont liées à la 
largeur du crâne en partie caudale (neurocrâne) (Tableau VII). 

Nous souhaitions ensuite savoir quelle(s) variable(s), parmi ces cinq en rapport 
avec la largeur du crâne, contribue(nt) le plus à la variabilité des proportions du crâne 
chez le loup gris français (Tableau XVIII). 
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Tableau18XVIII : Comparaison de proportions crâniennes (données issues du calcul des 
log-shape ratios) entre femelles et mâles. 

 Femelles Mâles 
Test de 
Student Conclusion 

 Moyenne p-value  

Cra2 0,42 0,43 0,62 
Pas de 

différence 
Cra3 -0,28 -0,31 << 0,001 M<F 

Cra5 -0,62 -0,61 0,69 
Pas de 

différence 

Cra8 -0,13 -0,14 0,22 
Pas de 

différence 

Cra9 -0,12 -0,13 0,17 
Pas de 

différence 
 

La largeur relative du neurocrâne s’avère plus petite chez les mâles que chez 
les femelles (Variable Cra3, Tableau XVIII).  

 

Figure 61 : Analyse en composantes principales montrant la variabilité dans les 
proportions crâniennes au sein de l’échantillon suivant PC2 et PC3. Les ellipses de 

confiance contiennent 95% des mâles (en bleu) et des femelles (en rose). 
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Le plan factoriel représentant PC2 par PC3 montre que les ellipses de confiance 
groupant 95% des mâles et des femelles se chevauchent fortement mais tendent à se 
séparer suivant l’axe 2. L’ellipse des mâles se situe davantage dans la portion négative 
de la composante 2 contrairement aux femelles (Figure 61). Ceci semble cohérent avec 
le fait que la variable Cra3 (largeur du neurocrâne expliquant environ 40% de la 
composante 2 ; Figure 60) est relativement plus faible chez les mâles que chez les 
femelles (Tableau XVIII). La largeur relative du neurocrâne s’avère significativement  
plus petite chez les mâles que chez les femelles  

 

b. Mandibule 
 

La conformation de la mandibule ne montre aucune différence significative entre 
les deux sexes (MANOVA ; p-value = 0,61). Il n’est donc pas utile de décrire plus en 
détail l’ACP (des ACP préliminaires ont révélé qu’il n’y avait pas de point extrême qui 
pourrait révéler une erreur dans les données et fausser le résultat). 
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C. Synthèse des résultats 
 

 

  

Myologie : 

L’analyse des données brutes montre l’existence d’un dimorphisme sexuel 
dans l’architecture musculaire (masse et PCSA) de tous les muscles masticateurs. Les 
mâles ont des muscles plus volumineux et produisant plus de force que les femelles.  

Néanmoins, une fois les données normalisées par la taille, les différences 
s’estompent, suggérant que le dimorphisme est principalement un dimorphisme de 
taille. Toutefois, l’analyse des données mises à l’échelle, a tout de même permis de 
mettre en évidence que les mâles auraient tendance à avoir des muscles temporaux 
et muscles masséters relativement plus volumineux que les femelles. De plus, le 
muscle digastrique est plus puissant chez le mâle et le muscle temporal ; de loin le 
muscle le plus développé dans cette espèce, aurait également tendance à être plus 
puissant chez les mâles également. Ceci suggère in fine une plus grande puissance 
masticatrice chez les mâles, pour des morsures à des grands angles d’ouverture/de 
capture. 

Enfin, la variabilité des proportions ne met pas en évidence de différence de 
conformation de la mandibule entre les deux sexes. 

 

Craniométrie : 

L’analyse des données brutes montre l’existence d’un dimorphisme sexuel 
dans les architectures crânienne et mandibulaire avec des mâles dont la taille est plus 
grande que chez les femelles. 

Il en est de même lorsque nous rapportons ces données à la taille isométrique. 

Dans un seul cas les proportions morphométriques entre mâles et femelles sont 
différentes : seule la largeur du neurocrâne met en évidence un dimorphisme sexuel 
avec une largeur de neurocrâne plus petite chez les mâles que chez les femelles. Etant 
donné les mesures et les zones d’insertions musculaires sur ce neurocrâne, ceci met 
en évidence le rôle des muscles temporaux. Effectivement, ces derniers sont plus 
volumineux chez les mâles que chez les femelles. Ainsi, avec une largeur de 
neurocrâne plus petite, le volume disponible pour accueillir ces derniers est plus 
importantes. 

Enfin, une fois dans les proportions morphométriques, nous ne constatons pas 
de dimorphisme sexuel en lien avec la mandibule. 
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IV. Discussion 

A.    Discussion autour de la myologie, la craniométrie 
et le dimorphisme sexuel au sein de cette étude 

 

Les résultats de cette thèse révèlent : 

 L’existence d’un dimorphisme sexuel chez le loup gris français. 
 Ce dimorphisme se manifeste par une différence de : 

o Taille absolue qui concerne à la fois les muscles masticateurs et la 
tête osseuse :  

 Les loups mâles ont des muscles masticateurs plus volumineux 
et dont la force intrinsèque est également plus importante que 
chez les louves, en particulier le muscle temporal. 

 Les mâles ont également une tête osseuse (crâne et mandibule) 
de plus grande dimension que les femelles. 

o Conformation qui ne concerne que le crâne (pas la mandibule)  
 Neurocrânes des mâles de taille moindre que celui des femelles.  

 Il n’y a pas de différence dans la proportion des différents muscles 
masticateurs élévateurs de la mandibule entre mâles et femelles 

En définitive, toutes ces données recueillies offrent un premier référentiel sur la 
myologie de l’appareil masticateur et la craniométrie chez le loup gris français, 
inexistante jusqu’à maintenant. Elles permettent également une meilleure connaissance 
de ce grand prédateur. 

Maintenant, nous pouvons mettre en relation les résultats myologiques et 
craniométriques obtenus. 

L’endocrâne de taille réduite chez les loups mâles peut s’expliquer par l’insertion 
de muscles temporaux de plus grande taille chez ce sexe (Tableau5V).  

Pour ce qui est du dimorphisme propre à la taille absolue, celui-ci peut être corrélé 
par le dimorphisme de masse et de taille corporelles déjà établi antérieurement 
(Belhaoues, 2018; Martinez, 2023). 

Néanmoins, certains résultats pourraient être améliorés. 

Plus précisément, pour la variabilité des données myologiques mises à l’échelle, 
nous avons dû diviser la masse et la PCSA par la longueur du crâne car c’était la seule 
donnée que nous avions en commun pour toutes les têtes. Néanmoins, il aurait été plus 
pertinent de diviser la masse et la PCSA par la masse corporelle si nous avions eu accès 
à cette information. 

Ensuite, avec notre taille d’échantillon assez restreinte, nous ne constatons pas 
de dimorphisme sexuel lié à la mandibule au cours de cette étude préliminaire. Nous 
aurions espéré au moins une variation de hauteur de cette dernière. Cependant, comme 
la population étudiée est assez homogène, il est peu probable que nous obtenions des 
résultats très différents en traitant l’ensemble des individus du corpus, mais cela reste 
à tester. De plus, il faut retenir que la craniométrie avec la prise de mesures linéaires 
permet une appréciation quantitative de la forme de la tête osseuse mais cette 
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appréciation est approximative. Effectivement, lors de mesures linéaires la géométrie 
des ossements n’est pas ou peu prise en compte. Des mesures par morphométrie 
géométriques 3D, quant à elles, semblent encourageantes pour de futures études 
craniométriques chez le loup gris français, notamment pour la mandibule, car elle 
intégrerait la géométrie des os. 

 

B.    Comparaison avec les études précédentes sur 
l’appareil masticateur et le dimorphisme sexuel 
chez d’autres canidés 

 

Dans notre étude nous avons réussi à mettre en évidence le dimorphisme sexuel 
chez le loup gris français à partir de la forme du crâne (mais pas de la mandibule).  

Chez le chien, un dimorphisme sexuel de taille est documenté au sein des races 
(Frynta et al., 2012) ; mais il est difficile à traiter si nous considérons l’espèce dans son 
ensemble, en mélangeants les races (Brassard et Callou 2020).  

Chez le chien, bien que la variation de la conformation de la tête osseuse soit très 
importante, les os et les muscles masticateurs forment un système hautement intégré 
(Brassard, Merlin, Monchâtre-Leroy, et al., 2020; Guintard, Brassard and Herrel, 2020). 
En effet, il existe de fortes covariations entre la forme de la mandibule et les muscles 
(Brassard, Merlin, Guintard, Monchâtre-Leroy, Barrat, Bausmayer, et al., 2020; Brassard, 
Merlin, Guintard, Monchâtre-Leroy, Barrat, Callou, et al., 2020; Brassard, Merlin, 
Monchâtre-Leroy, et al., 2020). En particulier, ces études montrent que la forme du 
neurocrâne est liée au volume occupé par les muscles temporaux. Ces covariations 
décrites chez les chiens permettent d’expliquer les observations que nous avons faites 
dans cette thèse : les mâles ont des temporaux plus volumineux ce qui s’accompagne 
d’un volume réduit du neurocrâne, pour une même largeur des arcades zygomatiques. 
Cette conformation laisse davantage de place pour les muscles temporaux, plus 
volumineux. Dans le futur, nos données de myologie et de craniométrie pourraient être 
mises en relation directement dans la même étude statistique (two blocks partial least 
square analysis) pour explorer les covariations entre les deux ensembles de données 
chez le loup. Nous pourrions alors comparer la force de ces relations entre le chien et le 
loup, ou avec d’autres canidés sauvages. 

Il semblerait que, comme le loup gris français, les renards roux présentent un 
dimorphisme sexuel de taille pour le crâne mais pas pour la mandibule (Brassard et al., 
2021). Il avait été émis que, de ce fait, le dimorphisme sexuel semblait davantage être 
lié à d’autres fonctions (sensorielles et accueil de l’encéphale notamment) plutôt qu’au 
régime alimentaire bien ; qu’il existe des différences à ce niveau entre les sexes (Forbes‐

Harper et al., 2017). Chez le loup, il est vrai que nous avions mis plus en avant 
l’hypothèse alimentaire pour l’origine de ce dimorphisme, notamment de par le 
développement des muscles temporaux chez les mâles. Ainsi, si nous faisons le parallèle 
entre nos résultats et les études sur les renards, nous pouvons hypothétiquement 
supposer que : 
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 Les mâles ont un neurocrâne plus petit pour accueillir de volumineux 
temporaux et donc mieux casser les carcasses (force importante à des 
angles restreints d’ouverture de mâchoires), 

 Les femelles ont un neurocrâne plus volumineux pour accueillir des 
organes sensoriels et un encéphale plus développés et ne mangent que des 
morceaux nécessitant moins de force musculaire à des angles restreints 
d’ouverture de mâchoires.  

Des études sur la covariation entre les muscles masticateurs et le neurocrâne n’ont 
jamais été réalisées à ce jour chez le loup et pourraient être très pertinentes pour lever 
ces hypothèses. D’autres mesures craniométriques plus spécifiques de la face pourront, 
peut-être, dans un avenir proche, mettre en évidence l’importance des fonctions 
sensorielles et d’accueil de l’encéphale chez le loup. 

 

C.    Limites de l’étude 
1. Scanner 

 

L’acquisition d’images par tomodensitométrie bien que très protocolaire, a 
rencontré quelques obstacles. Nous nous sommes aperçus, en nous attardant sur les 
données musculaires et craniométriques d’un même individu, qu’il y avait une 
incohérence. Les données musculaires correspondaient davantage à celle d’un individu 
juvénile tandis que les données craniométriques correspondaient à celle d’un loup 
adulte. Les données myologiques étant forcément les bonnes, c’est donc l’acquisition 
scanner qui a été remise en question. 

Il s’est finalement avéré qu’au cours de certaines cessions scanner, des numéros 
de têtes ont été échangés au moment de leur enregistrement sur le logiciel d’imagerie. 

Afin de réparer ces erreurs, qui mettaient en péril toute la partie craniométrique, 
nous avons donc repris toutes les listes de têtes que nous avions passées au scanner 
pour chaque séance et que nous avions, fort heureusement, conservées dans nos 
archives. Nous avons ensuite comparé les individus d’une même cession entre eux à 
partir des photos prises avant la dissection (si ces derniers avaient déjà été disséqués) 
ou à partir des têtes (si cette dernière n’avait pas encore été disséquer) tout en se basant 
sur les images de tomodensitométrie. 

Grâce à ce travail de comparaison et surtout à la traçabilité assurée à la fois par 
les étiquettes, les listes de crânes par cessions scanner et les photos avant dissection, 
nous sommes parvenus à rétablir l’exactitude des données musculaires et 
craniométriques appartenant à un même individu et ce, pour chacune des 146 têtes de 
loups fournies par l’OFB. 

Cette épreuve a donc de nouveau mis en lumière l’importance de la traçabilité sur 
le long terme. 
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2. Dissections et myologie de l’appareil masticateur 
 

Initialement, l’objectif était de disséquer un maximum de têtes afin d’avoir un 
grand jeu de données musculaires. Nous avions donc commencé les dissections sans 
accorder d’importance au sexe (parfois inconnu) ni à l’âge approximatif de l’individu. 
De plus, certaines têtes étaient très détériorées ce qui ne permettaient pas d’obtenir la 
globalité et l’intégrité des muscles masticateurs d’une même tête. Dans certains cas, les 
muscles étaient inexploitables (tirs dans la tête, choc frontal ou tête osseuse 
uniquement).  

Tous ces facteurs, mais aussi le critère de ne travailler que sur des individus 
adultes, ont contribué à la réduction de notre échantillon à seulement 23 femelles et 24 
mâles. De plus, nous avons constaté que notre idéalisme à vouloir disséquer tous les 
individus serait finalement difficile à mener à bien. Les dissections se faisait en parallèle 
des acquisitions d’images par tomodensitométrie et des cuissons/nettoyage des têtes 
osseuses. Or, ces trois tâches nécessitent séparément un temps considérable. Nous 
avons donc fait notre maximum, dans le temps imparti, tout en s’adaptant au mieux à 
nos horaires de cours. Ceci étant, il pouvait y avoir de longues périodes sans la 
possibilité de disséquer. L’acquisition des gestes ou la reprise de l’habitude de ces 
derniers à chaque nouvelle séance ralentissait également quelque peu notre avancée.  

Néanmoins, les vidéos du protocole de dissection, que nous avons pu enregistrer 
pour s’y référer au besoin, ont fortement contribué à la mémorisation de ce protocole 
et donc à sa maîtrise et à son harmonisation sur le long terme. 

 

3. Cuisson et nettoyage des têtes osseuses 
 

Cette préparation des têtes de loups en vue d’obtenir des têtes osseuses a 
occasionnellement été ardue. En réalité, la cuisson nécessite d’être patient et disponible. 
C’est une cuisson de plusieurs heures mais il faut régulièrement ajouter de l’eau et 
estimer l’état d’avancement afin de ne pas fragiliser les têtes osseuses par surcuisson. 
Tout cela en gérant des tailles de têtes et des âges de spécimens différents, ce qui 
implique des temps de cuisson différents également. 

Il y aura eu au cours de cette étude quelques défaillances avec certaines têtes 
osseuses devenues cassantes par surcuisson. Ceci aura notamment concerné : 

 La tête d'un loup juvénile,  
 La tête d’un individu adulte, 
 La tête osseuse d’un spécimen, retrouvée telle quelle mais incomplètement 

propre (certains tissus mous encore fixés aux os). 

Le nettoyage des têtes osseuses après leur cuisson a lui aussi été un travail de 
longue haleine. Il aurait peut-être pu être amélioré par un nettoyage à l’eau tiède. Ceci 
aurait permis, en plus de l’utilisation de produit vaisselle, de retirer plus aisément 
l’adipocire issue de la cuisson des têtes, de garantir un séchage plus optimal et de 
raccourcir le temps de nettoyage des casseroles en fin de session. 
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4. Craniométrie sur modèles 3D 
 

De manière à obtenir un échantillon représentatif et répétable, il a été décidé de 
ne travailler que sur des individus adultes afin de pallier l’allométrie de croissance. Cette 
décision de réduire l’échantillon sur ce critère avait été prise suite à l’obtention de 
résultats craniométriques peu exploitables car biaisés par des résultats d’individus trop 
jeunes et donc de conformation relativement différente des adultes. 

S’ajoute à cela que nous avons également retirés les spécimens dont les crânes 
ou mandibules venaient à être abîmés ou cassés.  

 Enfin, la prise de mesures craniométriques sur modèle 3D semble, pour certaines, 
moins aisée que sur tête osseuse au pied à coulisse. Je pense notamment à la mesure 
Mdb6. L’estimation de la largeur la plus importante du corps de la mandibule sous M1 
qui, avec un pied à coulisse, peut se faire simplement en longeant la mandibule. Or pour 
les modèles 3D, cette mesure ne peut se faire uniquement en posant nos deux points 
de part et d’autre de l’hémi-mandibule. Régulièrement en voulant vérifier la justesse de 
la mesure, nous nous sommes aperçus que les deux points n’étaient pas correctement 
alignés faussant ainsi le résultat obtenu en augmentant ou réduisant la valeur réelle. 

 

D. Perspectives pour les futures recherches 
 

Cette thèse a permis d’établir une première base de données musculaires et 
craniométriques chez le loup gris français. Nos résultats contribuent à une meilleure 
compréhension de ce grand prédateur et ouvre le lancement de nouveaux projets 
scientifiques. 

Afin de poursuivre les améliorations, il serait approprié de traiter l’ensemble des 
individus du corpus (146 loups) pour confirmer ou infirmer les résultats de cette étude 
préliminaire basée sur seulement 23 femelles et 24 mâles adultes. Ceci permettrait 
d’obtenir des critères plus précis et d’approfondir certaines hypothèses encore en 
suspens telles que la réelle implication de la forme de la mandibule dans le dimorphisme 
sexuel du loup gris français. 

Néanmoins, des expérimentations se portent déjà actuellement sur l’étude 3D de 
l’endocrâne (par Madame Margot MICHAUD) et des têtes osseuses, ainsi que sur 
l’estimation préliminaire de la force de morsure de Canis lupus italicus (par Madame 
Colline BRASSARD). La force de morsure est, pour l’instant et sur un petit échantillon de 
13 loups, estimée à environ 1709 Newton. 

Cette étude préliminaire soulève de nombreuses pistes de réflexion pour des 
études futures comme : 

 L’étude de l’allométrie de croissance ; 
 L’étude de la covariation entre les données musculaires, la force de morsure 

et la forme de la tête osseuse ; 
 L’étude de la forme extérieure crâne et de l’endocrâne ; 
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 La comparaison avec d’autres canidés sauvages, de chiens ferraux (dingo), 
errants ou de compagnie ; 

o A ce jour, pas d’études comparant la myologie de l’appareil 
masticateur avec d’autres canidés mais il existe des études comparant 
la craniométrie (Brassard, 2020a, 2024c).  

 La comparaison entre loups sauvages et loups en captivité dans le but de 
mettre en évidence des marqueurs de captivité ; 

 L’étude de l’impact des contraintes environnementales et anthropiques sur 
les adaptations morpho-fonctionnelles des loups gris entre les différentes 
régions terrestres ; 

 L’utilisation pratique sur le terrain, notamment pour différencier les loups 
gris français mâles des femelles ; et peut être prochainement pour 
différencier un loup d’un hybride ou d’un chien. 
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Conclusion 
Nous avons exploré dans cette thèse le dimorphisme sexuel au sein de l’appareil 

masticateur de loups gris adulte provenant du quart Sud-Est de la France, par une étude 
myologique d’une part, et une étude craniométrique d’autre part. 

Concernant la myologie, les dix feuillets musculaires constituant les différents 
muscles masticateurs ont été disséqués puis étudiés en se basant sur leur masse, leur 
taille, la longueur des fibres musculaires qui les constituent et leur PCSA. 

Pour ce qui est de la craniométrie, suite à une acquisition par tomodensitométrie 
puis reconstruction 3D, nous avons pu analyser les données craniométriques grâce à la 
prise de mesures linéaires sur les modèles 3D des têtes osseuses. 

Il résulte donc de cette étude qu’il existe un dimorphisme sexuel de taille chez le 
loup gris français caractérisé par des mâles ayant des crânes et des muscles masticateurs 
plus volumineux, en particulier les muscles temporaux puis les muscles masséters, mais 
également une force musculaire plus importante que chez les femelles. Il a également 
été mis en évidence une différence dans la forme du crâne entre les deux sexes, avec un 
endocrâne plus petit chez les mâles que chez les femelles. Néanmoins, nous ne 
constatons pas de dimorphisme sexuel au niveau de la morphologie de la mandibule. 

Grâce à l’acquisition de ces données, nous avons constitué une première base de 
données musculaires et craniométriques chez le loup gris français, qui servira dans le 
futur à la réalisation de nombreux projets de recherche, dans des disciplines variées 
(aussi bien en anatomie, que biologie de l’évolution ou archéozoologie). Ce travail a déjà 
permis d’initier l’étude de l’endocrâne à partir des reconstruction 3D et une première 
estimation de la force de morsure du loups gris français.  

A terme, cette étude préliminaire pourrait également ouvrir la voie vers des 
recherches comparatives chez d’autres canidés sauvages (dingo, renard roux) ou 
domestiques voire chez les autres populations de loups gris elle-même, tel que les loups 
en captivité ou situé dans d’autres zones géographiques (par exemple les populations 
lupines Nord-Américaines). L’étude de la force de morsure sur un échantillon plus fourni 
ainsi que l’étude de l’allométrie de croissance pourrait également constituées une belle 
avancée dans la recherche et la compréhension de ce grand prédateur.  
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Annexes 
Annexe 1 : Convention projet Morpholoup 



112 



113 



114 
 

Annexe 2 : Feuille de recueil des mesures myologiques 
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Annexe 3 : Tableau des mesures myologiques et craniométriques 
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Annexe 4 : Inventaire des loups fournis pour le projet MorphoLoup par l’OFB 
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Résumé 

Le retour du loup gris, Canis lupus italicus, sur le territoire français offre une 
opportunité unique de mener de nouvelles études sur les adaptations morpho-
fonctionnelles de ce grand prédateur à son environnement. Dans cette étude 
préliminaire, nous nous sommes attachés à examiner le dimorphisme sexuel de 
l’appareil masticateur au sein d’un échantillon de 47 spécimens provenant du Sud-Est 
de la France. Plus précisément, nous avons exploré les différences entre mâles et 
femelles à deux niveaux. D’une part, la morphologie des muscles masticateurs, analysée 
grâce à des données issues de dissections et d’autre part, la morphologie osseuse du 
crâne et de la mandibule, étudiée à partir de mesures craniométriques réalisées 
numériquement sur des reconstructions 3D des ossements des têtes disséquées. 

Nos résultats mettent en évidence un dimorphisme sexuel principalement lié à la 
taille : les mâles présentent un crâne et des muscles masticateurs significativement plus 
volumineux et puissants que ceux des femelles. En outre, nous avons observé que, 
proportionnellement à la taille, les mâles possèdent un muscle temporal plus développé. 
Ce développement s’accompagne d’un neurocrâne relativement plus réduit chez les 
mâles, alors que la largeur de l’arcade zygomatique reste constante, suggérant ainsi un 
élargissement de la fosse temporale qui accueille le muscle temporal. 

Cette base de données inédite ouvre de nombreuses perspectives pour des 
recherches futures, notamment des études comparatives avec d’autres canidés. 
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