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Estimation de la taille de la population de loups (Canis 

lupus) à partir du nombre de meutes et d'un modèle 

basé sur les individus 
 

 
 

Résumé 
L'estimation de la taille des populations d'animaux sauvages est fondamentale pour la gestion 
et la conservation de la faune. Cependant, rendre le suivi de la taille de la population moins 
exigeant en termes de ressources tout en conservant un niveau élevé de précision et 
d'exactitude reste un défi récurrent. Une alternative proposée au comptage des individus est 
de se concentrer sur le comptage d'un segment de la population qui est plus facile à surveiller 
mais qui, en même temps, fournit de bonnes informations sur la taille totale de la population. 
Nous montrons comment la taille totale de la population peut être estimée à partir de 
comptages de meutes en utilisant un modèle de population basé sur les individus dans une 
espèce sociale vivante. Nous avons développé un modèle individuel spécifique au loup (Canis 
lupus) et utilisé le calcul bayésien approximatif (ABC) pour adapter ce modèle de 
population aux séries temporelles du nombre annuel de meutes, de reproductions et de paires 
obtenues à partir des données de surveillance de la Scandinavie. Les antécédents informatifs 
du modèle ont été obtenues avec les données des individus munis d'un collier dans le cadre 
du projet de recherche sur les loups en Scandinavie. Le modèle ajusté a ensuite été utilisé 
pour estimer un facteur de conversion du nombre de meutes au nombre total d'individus 
et au nombre de reproductions. Il y a eu une bonne adéquation entre les simulations retenues 
par le ABC et la trajectoire observée de la population de loups en Scandinavie. Les 
simulations ajustées ont donné un facteur de conversion de 8,0 (IC 95% = 6,62-10,07) du 
nombre de meutes à la taille totale de la population et de 1,0 (IC 95% = 0,93-1,12) au nombre 
de reproductions en décembre. Une analyse de sensibilité a révélé que le facteur de 
conversion du nombre de meutes à la taille totale de la population était positivement corrélé 
à la survie des petits et à la taille des portées et négativement corrélé aux survies des 
subadultes, des nomades et des adultes. L'utilisation d'un modèle basé sur les individus nous 
a permis de modéliser toute la complexité des traits démographiques d'une espèce vivant en 
société comme le loup. La flexibilité du modèle signifie également que le facteur de 
conversion peut être estimé pour n'importe quel mois de l'année. Notre approche pour 
estimer la taille totale de la population à partir des comptages de groupes nécessite d'avoir 
un modèle de population où les individus et les groupes sont explicitement décrits et peut 
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être appliquée à d'autres populations de loups et d'espèces vivant en groupe où le comptage 
de tous les individus sur une grande zone n'est pas faisable. 
 

1. INTRODUCTION 

L'estimation de la taille des populations est fondamentale pour la gestion de la faune sauvage 

(Sutherland, 2006 ; McDonald-Madden et al., 2010). Les estimations de la taille des 

populations permettent aux gestionnaires d'évaluer si les objectifs de gestion sont atteints, 

qu'il s'agisse de la conservation, de l'exploitation durable ou de l'éradication des espèces. Des 

estimations précises de la taille des populations sont également nécessaires pour une gestion 

adaptative des populations où les actions sont ajustées en fonction de l'état réel de la 

population (Hauser et al., 2006). Pour les espèces protégées, les estimations de la taille de la 

population servent de référence pour évaluer si les objectifs de conservation et les obligations 

légales sont respectés (Epstein et al., 2015). Pour les espèces controversées telles que les 

grands carnivores, les désaccords entre les différents groupes d'intérêt aboutissent souvent à 

des décisions politiques visant à maintenir la taille des populations dans un intervalle étroit. 

Par exemple, le Parlement Suédois a décidé en 2009 de maintenir la population de loups 

Suédois (Canis lupus) à un minimum de 20 reproductions et à un maximum de 210 individus 

(Parlement Suédois, 2009). Enfin, en particulier pour les grands carnivores, le grand public 

s'intéresse souvent à la taille de la population et à son évolution dans le temps. 

 

La demande fréquente d'estimations de la taille des populations a déclenché le 

développement de nombreuses techniques statistiques pour fournir des estimations robustes 

et précises (Robinson et al., 2014). Les techniques les plus courantes peuvent être regroupées 

en deux grandes approches basées sur les données disponibles : l'inférence à partir d'animaux 

marqués (Thomson et al., 2008) ou l'inférence à partir d'animaux non marqués (Chandler et 

al., 2011). Les déductions à partir d'animaux marqués comprennent l'ensemble du domaine 

de la capture-marquage-recapture basé sur différentes techniques, telles que la capture 

physique et le marquage, l'identification individuelle à partir d'échantillons d'ADN non 

invasifs (Solberg et al., 2006 ; Kindberg et al., 2009) ou à partir d'images de pièges 

photographiques (O'Connell et al., 2010). Les déductions à partir d'animaux non marqués 

comprennent des enquêtes répétées de présence-absence, diverses techniques 

d'échantillonnage à distance et des comptages directs par observation (Royle et Nichols, 

2003 ; Royle et al., 2004). Ces deux approches ont leurs avantages et leurs inconvénients en 

fonction du caractère insaisissable de l'espèce et de l'environnement dans lequel elle évolue. 

Cependant, aucune des deux approches ne s'adapte facilement à la taille de la population. En 

général, les populations de petite taille et à distribution limitée sont plus faciles à surveiller, 

tandis que les populations plus grandes et plus répandues nécessitent des efforts de 

surveillance accrus pour maintenir la même précision. 

 

Rendre le suivi de la taille totale de la population moins exigeant en termes de ressources tout 

en conservant une grande précision est un défi récurrent dans la gestion de la faune sauvage. 

Une alternative au comptage des individus consiste à se concentrer sur le comptage d'un 

segment de la population qui est plus facile à surveiller mais qui, en même temps, fournit 

de bonnes informations sur la taille totale de la population (Landa et al., 1998 ; Andrén et al., 

2002). Cette approche est particulièrement pertinente pour les espèces sociales où la majorité 

des individus de la population vivent en groupes (Haydon et al., 2002 ; Gusset et al., 2009). 

Compter les groupes sociaux plutôt que les individus, demande moins d'efforts de suivi car 
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moins d'unités doivent être comptées et les groupes sont plus faciles à détecter que les 

individus et à séparer les uns des autres (Knight et al., 1995). Cependant, comme 

l'information sur le nombre total d'individus est souvent requise dans la gestion de la faune, 

le problème de la conversion du nombre de groupes sociaux en nombre d'individus reste un 

défi. Pour traiter ce problème, une connaissance détaillée de la structure de la population est 

nécessaire, en particulier si une proportion importante de la population passe une partie de 

sa vie en dehors des groupes sociaux, par exemple lorsqu'elle se disperse et cherche un 

territoire pour se reproduire. Dans cet article, nous démontrons comment la taille totale de 

la population peut être estimée à partir des comptages de groupes avec un modèle de 

population basé sur les individus et paramétré avec des données démographiques détaillées 

provenant de loups munis de colliers. Notre modèle s'appuie sur la théorie écologique 

développée avec le modèle basé sur l'individu (IBM) en considérant la persistance de la 

population comme un processus ascendant émergeant des variations et des événements 

individuels (Grimm et al., 1999). Nous utilisons la population de loups de Scandinavie 

comme exemple pour illustrer comment la méthode peut être mise en pratique, en calculant 

un facteur de conversion du nombre de meutes au nombre d'individus et au nombre de 

reproductions. Bien que nous considérions l'exemple spécifique du loup, nous pensons que 

ce type d'approche de modélisation peut être utilisé pour le suivi de n'importe quelle espèce 

vivant en groupe, car cela demande moins d'efforts de compter une catégorie spécifique 

d'animaux plutôt que tous les individus. 

 

2. METHODES 

Nous avons développé un IBM spécifique au loup (Grimm et Railsback, 2013) et utilisé le 

calcul bayésien approximatif (ABC) (Hartig et al., 2011) pour ajuster ce modèle de population 

aux séries temporelles du nombre annuel de meutes, de reproductions et de paires obtenues 

à partir des données de surveillance de la Scandinavie. Les a priori informatifs du modèle ont 

été obtenus à partir des données des individus munis de colliers VHF/GPS collectés dans le 

cadre du projet de recherche à long terme sur les loups en Scandinavie, SKANDULV. Le 

modèle ajusté a ensuite été utilisé pour estimer un facteur de conversion du nombre de 

meutes en nombre total d'individus et en nombre de reproductions à deux dates données de 

l'année (au début et à la fin de la saison de surveillance) demandées par les autorités de gestion 

(1er décembre et 31 mars). Notre approche, qui consiste à utiliser un modèle de population 

pour estimer la taille totale de la population à partir des comptages de groupes, dépend de 

l'existence d'une population où les individus et les groupes sont explicitement modélisés. 

Nous avons choisi de développer notre propre modèle plutôt que d'utiliser des modèles de 

loups publiés précédemment (Haight et al., 2002 ; Miller et al., 2002 ; Chapron et al., 2003 ; 

Cochrane et al., 2003 ; Bull et al., 2009 ; Marescot et al., 2012 ; Stenglein et al., 2015 ; Maletzke 

et al., 2016), parce qu'ils peuvent nécessiter des paramètres pour lesquels nous avons des 

données limitées ou médiocres et peuvent ne pas nécessiter des paramètres pour lesquels 

nous avons des données représentatives et de bonne qualité. En outre, il était plus facile de 

développer un modèle à partir de zéro plutôt que de porter un modèle existant dans 

l'algorithme ABC, car l'utilisation d'un langage compilé était nécessaire pour la vitesse de 

calcul. 
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2.1. Suivi de la population de loups en Scandinavie 

La population de loups en Scandinavie, partagée entre la Suède et la Norvège, a augmenté en 

taille et en aire de répartition depuis le début des années 1990 (Wabakken et al., 2001b ; Anon, 

2015) mais reste classée comme vulnérable (Westling, 2015). Les parlements et les agences 

de gestion des deux pays considèrent les estimations annuelles du nombre de loups dans la 

population comme une connaissance indispensable. Un système officiel de suivi annuel a été 

mis en place en 1998 dans le but d'obtenir des comptages totaux annuels d'individus 

(Wabakken et al., 2001b ; Liberg et al., 2011). Le système de suivi est basé sur une 

combinaison de différentes méthodes incluant le suivi de la neige, le marquage radio des 

individus et l'identification génétique à partir de l'ADN collecté à la fois de manière non 

invasive lors du suivi et de manière invasive sur les loups capturés et morts. De plus, un 

pedigree presque complet de la population entière a été reconstruit à partir de l'événement 

fondateur de 1983 sur la base de l'identification génétique et de l'assignation parentale des 

paires reproductrices dans la population (Liberg et al., 2005, 2011). En 2004, les comptages 

de loups non stationnaires (nomades) ont été abandonnés en Suède où se trouve la majeure 

partie de la population. Les estimations des tailles moyennes et minimales-maximales de la 

population ont été obtenues en comptant tous les loups résidents (y compris ceux qui sont 

morts pendant la période de suivi) trouvés pendant la saison de recensement du 1er octobre 

au 28 février et en supposant que 77-83% du nombre total de loups étaient des résidents 

territoriaux et vivaient en meutes ou en paires (Wabakken et al., 2001b). Cette proportion de 

loups résidents dans la population a été dérivée des comptages totaux précédents de la 

population (donnés sous forme d'estimations minimum-maximum) pendant trois ans 

(saisons d'étude 2000/2001-2002/2003) en supposant que tous les individus de la population 

avaient été observés (Wabakken et al., 2001a, 2002, 2004). En 2011, les comptages d'individus 

dans les meutes ont également été abandonnés en Suède. Au lieu de cela, un facteur de 

conversion de 10,0 (avec une variation supposée entre 9,2 et 10,7 selon les années) du 

nombre d'unités reproductrices (ci-après appelées « reproductions ») à la taille totale de la 

population a été utilisé (voir (Svensson et al., 2014) pour la description des méthodes). Le 

nombre de meutes et le nombre de reproductions sont souvent identiques, mais comme les 

critères de suivi des reproductions sont plus stricts que ceux des meutes, ils peuvent différer 

certaines années, avec généralement un nombre plus élevé pour les meutes (pour plus de 

détails sur ces critères, voir (Liberg et al., 2011)). En 2015, l'Agence Suédoise de protection 

de l'environnement et l'Agence Norvégienne de l'environnement ont décidé que les unités 

primaires du suivi annuel de la population en Suède devaient être les meutes et les paires 

territoriales et que le nombre de reproductions n'était plus une exigence. La raison pour 

laquelle les meutes sont devenues l'unité primaire de suivi est principalement que le comptage 

du nombre de meutes au lieu du nombre de reproductions demande moins d'efforts, mais 

que les mêmes informations peuvent être obtenues puisque le nombre de meutes et le 

nombre de reproductions sont proches, comme indiqué précédemment. Cependant, comme 

les informations sur le nombre total d'individus et le nombre de reproductions annuelles sont 

toujours demandées par les autorités des deux pays, ces changements dans les protocoles de 

suivi ont exigé que l'utilisation des facteurs de conversion (du nombre de meutes à la taille 

totale de la population et au nombre de reproductions) soit évaluée quantitativement, y 

compris une certaine mesure de l'incertitude pour les estimations de la taille de la population 

et du nombre de reproductions annuelles. Dans la terminologie du suivi (Tableau 1 et 

(Wabakken et al., 2004, 2005, 2006, 2007, 2008, 2009, 2010, 2011 ; Svensson et al., 2012, 

2013, 2014 ; Anon, 2015), les loups ont été classés comme suit : meutes (≥ 3 loups partageant 
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un territoire, dont au moins un adulte marqueur d'odeur), paires territoriales (marqueurs 

d'odeur), autres loups stationnaires territoriaux (loups simples marqueurs d'odeur), ou 

nomades (simples loups non territoriaux) (Liberg et al., 2011) pendant la période du 1er 

octobre au 28 février de 2002/2003 jusqu'à 2014/2015. Le nombre de reproductions a 

également été estimé chaque année pendant la période du 1er mai au 28 février sur la base 

d'informations provenant d'une ou plusieurs sources telles que les observations visuelles ou 

vocales des petits par une équipe de recherche expérimentée, les sites de rendez-vous pendant 

l'été, les excréments des petits confirmés par une analyse ADN, les petits capturés et munis 

d'un collier pendant l'hiver suivant, et les petits dont la naissance a été confirmée par 

l'utilisation des localisations VHF/GPS des loups adultes munis d'un collier. Pour aligner les 

données de suivi annuel avec notre modèle qui a un pas de temps mensuel, nous avons 

supposé que les séries temporelles du nombre annuel de meutes, de reproductions et de 

paires, représentaient l'état de la population au 1er octobre de chaque année. 

 
Tableau 1. Données de suivi des loups scandinaves auxquelles le modèle est ajusté (meutes, reproductions, paires) 
(Wabakken et al. 2004, 2005, 2006, 2007, 2008, 2009, 2010, 2011 ; Svensson et al. 2012, 2013, 2014 ; Anon, 

2015) 

 
 

2.2. Modèle de population de loups 

Le loup est un animal social dont une partie de la population vit en meute, généralement 

composée des deux parents et de leur progéniture dépendante, qui constituent l'unité 

fonctionnelle de la population (Mech et Boitani, 2010). Dans une population de loups, les 

événements au niveau des individus et des meutes (par exemple, la dispersion d'une meute 

natale et la fondation d'une nouvelle meute) façonnent la dynamique globale de la population. 

Pour saisir cette dynamique, nous avons développé un IBM spécifique à l'espèce (Railsback 

et Grimm 2011 ; Grimm et Railsback, 2013) qui prend en compte les événements au niveau 

de l'individu et de la meute et les formalise en règles probabilistes (Fig. 1). Le but du modèle 

est de décrire la dynamique et la structure d'une population de loups afin de pouvoir estimer 

un facteur de conversion du nombre de meutes à la taille totale de la population et au 

nombre de reproductions. Le modèle est développé en langage C (Kernighan et Ritchie, 

1978) et utilise des fonctions de la bibliothèque Glib (Wilmet, 2014). Il est disponible sous la 

forme d'un paquage R multiplateforme et open source (R Core Team, 2015) « pop.wolf » à 

l'adresse https://cran.r-project.org/web/packages/pop.wolf/index.html. Nous suivons le 

protocole standard Overview, Design con-cepts, and Details (ODD) pour décrire le modèle 

(Grimm et al., 2006). 

 

2.2.1. Variable d'état et échelles 

Le modèle comprend trois échelles hiérarchiques : les individus, les meutes et la population. 

Les individus sont caractérisés par les variables d'état suivantes : numéro d'identité, statut 
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de vivant, sexe, âge, statut social, âge auquel l'individu se dispersera, âge auquel l'individu se 

fixera et indication de la meute à laquelle l'individu peut appartenir, âge de la première 

reproduction et âge de la mort. Le statut social peut être louveteau (0-12 mois, dans la meute 

natale), subadulte (> 12 mois restant dans leur meute natale), nomade (individus non 

territoriaux ayant quitté leur meute natale et ne s'étant pas encore installés dans une meute), 

et adulte (animaux adultes territoriaux, qui peuvent être soit des stationnaires marqueurs 

d'odeur sans partenaire, soit des paires territoriales marqueurs d'odeur avant la reproduction 

ou des adultes territoriaux s'étant reproduits au moins une fois). Une meute est définie 

comme étant composée d'au moins trois individus, dont au moins un animal adulte territorial 

(reproducteur), bien que dans la plupart des cas, une meute soit composée d'un couple 

reproducteur et d'une ou plusieurs progénitures. Les meutes sont caractérisées par les 

variables d'état suivantes : numéro d'identité, nombre d'individus, durée pendant laquelle les 

adultes reproducteurs ont été ensemble et liste de tous les membres individuels de la meute. 

La population est constituée de tous les individus, y compris les membres de la meute, les 

couples, les solitaires territoriaux et les nomades. La population est caractérisée par les 

variables d'état : nombre total d'individus et de meutes et nombre cumulé d'individus vivants 

dans cette population. Nous avons considéré la population de loups de Scandinavie comme 

fermée car les événements d'immigration et d'émigration sont rares en raison de l'écart de 

800 km avec la population voisine Finno-Russe la plus proche (Wabakken et al., 2001b). 

 

 
Fig. 1. Représentation schématique du cycle de vie du loup utilisé dans le modèle. Les carrés gris indiquent les étapes 
individuelles (P : louveteau, S : subadultes, V : nomades et A : adultes), les losanges indiquent les événements 
démographiques (r : reproduction, m : mortalité, d : dispersion, s : installation) et les flèches indiquent les transitions entre 
les étapes 

 

2.2.2. Aperçu du processus et programmation 

Le modèle procède par pas de temps mensuels. Au cours de chaque mois, la séquence 

d'événements suivante se déroule : mortalité due à la chasse légale (pour laquelle nous 

disposons de données exactes) et autre mortalité, dispersion des subadultes de leur meute 

natale, installation des vagabonds, vieillissement des individus, transition entre les stades 

sociaux (Fig. 1). La reproduction a lieu en mai, après que les événements mensuels standard 

ont eu lieu. En termes de programmation technique, le modèle représente l'ensemble des 

individus et des meutes à la fois par des listes à double lien et par des tableaux ordonnés de 

manière aléatoire (Joshi, 2010). Dans une liste à double lien, chaque individu (ou meute) est 

lié par des pointeurs à la fois à l'individu suivant et à l'individu précédent dans la population. 

La suppression d'un individu s'effectue alors en reliant l'individu précédent et l'individu 

suivant l'un à l'autre (en mettant à jour les adresses des pointeurs). L'ajout d'un individu 

s'effectue en le reliant à l'individu situé au début de la liste. La suppression d'un individu 

particulier est cependant très lente lorsqu'on utilise une liste, car il faut parcourir toute la liste 
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jusqu'à ce que cet individu soit trouvé, et le modèle utilisé utilise plutôt des tableaux ordonnés 

et accède aux individus par leur index dans le tableau. L'utilisation d'une liste à double lien 

ou d'un tableau pour une opération particulière réduit le temps de calcul, ce qui est essentiel 

lors de l'exécution du ABC. 

 

2.2.3. Concept de design 

2.2.3.1. Émergence et interactions 

La dynamique de la population émerge des événements qui se produisent au niveau individuel 

selon des règles et des paramètres biologiques. Le modèle n'inclut pas de rétroaction 

dynamique sur les paramètres et leurs valeurs restent constantes pendant les simulations. En 

particulier, le modèle n'inclut pas la dépendance de la tanière pour les loups individuels ou 

les meutes parce que la densité de la population est considérée comme faible par rapport à la 

capacité de charge de la zone avec une grande disponibilité de nourriture par rapport à 

beaucoup d'autres populations de loups dans des conditions environnementales similaires 

(Mech et Boitani, 2010 ; Zimmermann et al., 2015). 

 

2.2.3.2. Stochasticité 

Tous les paramètres servent de paramètres stochastiques à des distributions de probabilités. 

Le générateur de nombres aléatoires dans le modèle est Mersenne-Twister dans R (R Core 

Team, 2015). Les probabilités sont transmises en tant que paramètres avec une moyenne et 

un écart-type et converties en paramètres de forme d'une distribution bêta par le biais de 

l'appariement des moments. Les taux positifs sont également passés en tant que paramètres 

avec moyenne et écart type et convertis en paramètres de forme d'une distribution Gamma 

par appariement des moments (Hobbs et Hooten, 2015). 

 

2.2.3.3. Observation 

Une simulation de modèle renvoie une liste composée (1) d'un tableau de dimension (temps, 

statistiques, runs) où le temps est la durée de la simulation en mois ; les statistiques sont des 

données démographiques comprenant la taille totale de la population, le nombre d'adultes en 

meutes, en paires ou seuls, les nomades, les subadultes et les petits, le sex-ratio, l'âge moyen, 

le nombre de paires, les reproductions, les meutes et la taille moyenne des groupes familiaux ; 

sont des trajectoires stochastiques uniques ; (2) un tableau de dimension (nombre total 

cumulé d'individus, statistiques) où les statistiques indiquent pour chaque individu le moment 

où il s'est dispersé, s'est installé, s'est reproduit pour la première fois et est mort ; (3) un 

tableau de paramètres a posteriori bayésiens de dimension (échantillons, paramètres). Le 

nombre d'échantillons souhaité est fixé à 1 000, de sorte que la simulation ABC se déroule 

en exécutant des trajectoires stochastiques jusqu'à ce que 1 000 trajectoires aient été acceptées 

(voir ci-dessous). Une trajectoire est une simulation de la population de 2003 à 2015. 

 

2.2.4. Initialisation 

Chaque simulation commence avec la même population initiale, définie par le nombre de 

meutes, de paires et de nomades. Chaque meute et chaque paire sont caractérisées par l'âge 

du mâle et de la femelle adultes reproducteurs et par le nombre de descendants présents dans 

la meute. La taille initiale de la population ainsi que la taille et la structure des simulations 

sont tirées des données observées sur la population de loups de Scandinavie en 2003/2004 

(Wabakken et al., 2004). Nous avons choisi de commencer par cette année car il s'agissait de 

la dernière année pour laquelle nous disposions de données de suivi couvrant toutes les 



Chapron et al. 2016   Traduction DeepL & RP – 23/10/2023 8 

catégories de loups de la population. De plus, à cette époque, la population était 

suffisamment importante pour éviter de fortes déviations stochastiques par rapport à la 

structure typique d'une population de loups. 

 

2.2.5. Entrée 

Le modèle nécessite des paramètres sur la survie, la dispersion, l'installation et la reproduction 

(Tableau 2) pour servir d'information préalable à la simulation ABC. Nous avons estimé ces 

paramètres avec les données de 154 loups munis de colliers VHF/GPS, ce qui correspond à 

environ 10% de tous les loups ayant vécu dans cette population. La survie des petits de 5 à 

12 mois, des subadultes, des nomades et des adultes est estimée en ajustant un modèle de 

survie exponentiel paramétrique aux données des individus munis de colliers (N = 410 

années-loups). La survie des petits de 0 à 5 mois est estimée en ajustant un modèle de la taille 

de la première meute reproductrice de 2 à 3 semaines après la naissance des petits jusqu'au 

suivi hivernal. L'âge à la dispersion des subadultes est estimé en ajustant un modèle 

paramétrique de survie (temps à l'événement) de Weibull (Pinderlii et al., 1978) aux données 

sur les animaux radiomarqués (N = 49) en utilisant le package R « fitdistrplus » pour 

permettre la censure à droite et l'incertitude sur les dates d'événements (Delignette-Muller et 

Dutang, 2014). De même, l'âge à l'installation des nomades est estimé en ajustant un modèle 

paramétrique de survie de Weibull (temps jusqu'à l'événement) aux données sur les animaux 

munis d'un collier (N = 26) à l'aide du package R « fitdistrplus » (Delignette-Muller et 

Dutang, 2014). La probabilité qu'une paire nouvellement formée se reproduise est estimée 

en ajustant une distribution géométrique aux données sur la stabilité des paires. La taille des 

portées est estimée en ajustant une distribution de Poisson au nombre de petits dans les 

tanières. 

 
Tableau 2. Estimation des priorités pour les paramètres du modèle utilisés dans les simulations 

 
 

2.2.6. Sous-modèles 

2.2.6.1. Survie 

La mortalité a été divisée en deux types. La mortalité due à la gestion légale (permis et chasse 

de protection) qui est parfaitement observable a été transmise comme donnée (voir ci-

dessous). Toutes les autres causes de mortalité non parfaitement détectables (y compris le 

braconnage, les collisions de véhicules et les causes naturelles de mortalité) ont été regroupées 

et incluses dans le modèle en tant que taux de mortalité de base intégrés et ont été supposées 

rester constantes d'une année à l'autre au cours de la simulation. La survie mensuelle a suivi 

une distribution de Bernoulli avec une probabilité de survie spécifique à l'âge en tant que 

paramètre. 
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2.2.6.2. Dispersion 

Nous modélisons la dispersion des petits de plus de 10 mois et des subadultes dans les meutes 

en attribuant à chaque individu un âge de dispersion suivant une distribution de Weibull. 

C'est le cas tant qu'il reste au moins un reproducteur dans la meute. Cependant, si les deux 

reproducteurs de la meute meurent, le modèle suppose que tous les petits (> 6 mois) et les 

subadultes se dispersent immédiatement. 

 

 
Fig. 2. Nombre médian (N) de meutes de loups, de paires territoriales et de reproductions ajusté aux données de suivi 
et nombre médian d'individus. La ligne noire représente les valeurs mensuelles du modèle, les points noirs sont les données 
de surveillance de la Scandinavie et la zone grise entre les lignes en pointillés est l'intervalle de crédibilité de 95% pour 
les valeurs du modèle 

 

2.2.6.3. Installation et accouplement 

Nous avons modélisé l'établissement et l'appariement en considérant que les nomades 

recherchent des opportunités d'établissement à un âge suivant une distribution de Weibull. 

Les vagabonds peuvent devenir territoriaux soit en s'installant dans une meute où le 

reproducteur du même sexe est absent, soit en trouvant un compagnon nomade du sexe 

opposé et en créant un nouveau territoire. Les femelles nomades qui ne trouvent pas de 

partenaire s'installent seules et attendent qu'un mâle nomade les rejoigne pour former un 

couple. 

 

2.2.6.4. Reproduction 

Les couples nouvellement formés se reproduisent selon une distribution de Bernoulli. 

Lorsqu'un couple s'est déjà reproduit une année, nous supposons qu'il se reproduira chaque 

année tant qu'il aura été ensemble pendant la saison des amours (données non publiées). Les 

petits naissent en mai (Alfredéen, 2006) et la production de portées dans les meutes est 

modélisée selon une distribution de Poisson. Des portées multiples dans une meute n'ont 
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pas été observées en Scandinavie. Lorsque les deux loups adultes d'une meute meurent entre 

la naissance et 6 mois après la mise bas, tous les petits de l'année sont supposés mourir 

(Brainerd et al., 2008). 

 

2.2.6.5. Chasse 

En plus de la mortalité de base traitée ci-dessus, le modèle retire chaque mois le nombre réel 

de loups qui ont été légalement abattus par des chasses de protection et des chasses avec 

permis au cours de ce mois spécifique (puisque cette source de mortalité est parfaitement 

rapportée) en fonction de leur statut social rapporté (paires, adultes, louveteaux et subadultes, 

nomades). Lorsque le statut social était inconnu, tous les loups de la population étaient 

exposés à cette mortalité. 

 

2.3. Calcul bayésien approximatif… 

 

3. RESULTATS 

Nous avons effectué 67 millions de simulations de population pour la période 2003-2015 

pour retenir les 1000 qui répondaient à un seuil d'acceptation ε = 576 correspondant à une 

déviation tolérée de ± 15% par rapport aux données. Selon les données de suivi, la population 

de loups de Scandinavie a montré une augmentation continue au cours de la période d'étude, 

à la fois en ce qui concerne le nombre de reproductions et de meutes. Il y a eu une bonne 

adéquation entre les simulations retenues et la trajectoire observée de la population de loups 

de Scandinavie (Fig. 2). Le nombre de couples a également augmenté la plupart des années, 

à l'exception des trois dernières années. La population simulée a montré une augmentation 

correspondante. Le modèle s'est bien adapté au nombre de meutes, bien qu'il ait légèrement 

surestimé les premières années. L'ajustement du modèle était le meilleur pour le nombre de 

reproductions (Fig. 2). Le modèle n'a cependant pas capturé toute la variation du nombre de 

paires. Néanmoins, tous les points de données observés (nombre annuel de meutes, de 

reproductions et de paires) se situaient dans l'intervalle de crédibilité de 95% des simulations 

ajustées et aucune des simulations retenues ne divergeait de manière significative des données 

observées. Bien que le nombre annuel de loups estimé à partir du suivi n'ait pas été utilisé 

pour ajuster le modèle, il y avait également une bonne correspondance entre les données de 

suivi et les simulations, mais le modèle s'écartait davantage pour les dernières années (Tableau 

3). Le chevauchement a priori-postérieur était relativement bon, toutes les distributions a 

posteriori des paramètres se chevauchant au moins à 79% de leur distribution a priori 

respective et la moitié des paramètres se chevauchant à plus de 90% (Figure 3). Les 

simulations ajustées ont donné un facteur de conversion de 8,0 (IC 95% = 6,62-10,07) entre 

les meutes et la taille totale de la population pour le 1er décembre et de 7,67 (IC 95% = 6,26-

9,89) pour le 31 mars (Fig. 4). Ce facteur de conversion a atteint son maximum en mai après 

la naissance des petits et a continué à diminuer jusqu'au mois d'avril suivant, lorsque les petits 

ont commencé à se disperser de leurs meutes natales (Fig. 4). Le facteur de conversion des 

meutes en reproductions était de 1,0 (IC 95% = 0,88-1,06) en décembre et de 1,0 (IC 95% 

= 0,93-1,12) en mars. Les populations adaptées observées le 1er décembre étaient composées 

de 46,5% d'adultes (IC 95% = 37,6-56,1), 2% de subadultes (IC 95% = 0-5,7), 42,4% de 

petits (IC 95% = 32,2-51,3) et 8,6% de vagabonds (IC 95% = 3,5-16,6) (Fig. 5). Pour une 

population théorique de 100 loups au 1er décembre, il y avait 12,4 (IC 95% = 9,9-14,9) meutes 

ayant chacune une taille moyenne de 5,6 (IC 95% = 4,6-6,7) loups (Fig. 6). Le nombre de 
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meutes et de paires a atteint respectivement son maximum et son minimum en mai (Fig. 6). 

Comme la plupart des animaux se sont dispersés entre 10 et 15 mois et se sont installés avant 

20 mois (Fig. 7), la majorité des loups survivants ont commencé à se reproduire à 24 mois 

(Fig. 7), mais un nombre important de loups sont morts avant d'entrer en reproduction (Fig. 

7). Une analyse de sensibilité a révélé que le facteur de conversion des meutes à la taille totale 

de la population était positivement corrélé à la survie des petits et à la taille des portées et 

négativement corrélé à la survie des subadultes, des nomades et des adultes, les autres 

paramètres ayant moins d'influence (Fig. 8). 

 
Tableau 3. Nombre total minimum et maximum de loups d'après les estimations précédentes (y compris les loups 
confirmés morts pendant la période de suivi) (Wabakken et al. 2004, 2005, 2006, 2007, 2008, 2009, 2010, 2011 ; 
Svensson et al. 2012, 2013, 2014 ; Anon, 2015) et les estimations du modèle ajusté (1er décembre) de 2003 à 2014 

 
 

4. DISCUSSION 

Notre étude avait pour but d'estimer la taille de la population à partir du comptage d'un 

segment de la population en utilisant un modèle de population basé sur les individus et 

paramétré avec des informations démographiques détaillées provenant des individus munis 

de colliers VHF/GPS. Le comptage du nombre de groupes ou d'un segment spécifique d'une 

population a déjà été utilisé pour surveiller l'état d'une population (Knight et al., 1995 ; 

Morellet et al., 2007 ; Liberg et al., 2011) et d'autres études ont suggéré des facteurs de 

conversion pour dériver des estimations de la taille de la population à partir d'un segment 

observé de la population terrestre (Proulx et Gilbert, 1984 ; Landa et al., Cependant, à notre 

connaissance, aucune étude n'a utilisé l'IBM pour estimer la taille totale d'une population à 

partir d'un segment de population, bien que d'autres aient utilisé un IBM complexe pour 

relier la dynamique de la population à des groupes sociaux (Gusset et al., 2009, 2012). En 

intégrant directement la variabilité interindividuelle et la stochasticité démographique à l'aide 

d'un modèle basé sur l'individu (Grimm et Railsback, 2013), nous montrons qu'il est possible 

de dériver des estimations de la taille de la population avec une incertitude quantifiable à 

partir d'un nombre observé de groupes. En utilisant la population de loups de Scandinavie 

comme cas d'étude (Liberg et al., 2011), nous avons spécifiquement cherché à savoir si nous 

pouvions dériver des estimations de la taille de la population à partir du nombre de meutes 

observées pendant le programme de suivi hivernal. Notre approche a nécessité l'utilisation 

d'un facteur de conversion pour estimer la taille totale de la population à partir du nombre 

total de meutes observées. Le modèle a estimé le facteur de conversion du nombre de meutes 

à la taille totale de la population en décembre à 8,0 (95% CI = 6,62-10,07). Par conséquent, 

une fois que le facteur de conversion est estimé et que son incertitude est quantifiée, il est 

facile pour les autorités de gestion d'obtenir des estimations de la taille de la population. Nous 

avons estimé la taille de la population de loups de Scandinavie à 365 (IC 95% = 300-443) 

individus au 1er décembre 2014. Notre approche utilisant des données de suivi d'un segment 

de la population de loups et un modèle de population spécifique démontre qu'il est possible 



Chapron et al. 2016   Traduction DeepL & RP – 23/10/2023 12 

de déduire des estimations de la population totale pour un grand carnivore avec une 

distribution géographique couvrant plus de 100 000 km2 sans compter tous les individus 

lorsque des données finement calibrées sur les individus collectées à l'aide de colliers 

VHF/GPS sont disponibles pour paramétrer les décisions individuelles. Bien que le facteur 

de conversion soit estimé à partir de données datant de plus d'une décennie, son utilisation 

pour déduire les tailles futures des populations repose sur l'hypothèse que les paramètres ne 

varient pas et que les conditions environnementales sont statiques dans le temps. Il est donc 

important de mettre régulièrement à jour le facteur de conversion avec la même méthode 

que celle suivie dans ce document. 

 

 
Fig. 3. Inférence a priori-postérieure pour tous les paramètres du modèle. La ligne noire épaisse est la densité 
postérieure, la ligne fine en pointillés est la densité antérieure et la zone grise est le chevauchement antérieur-postérieur 

quantifié par γ. La médiane et l'intervalle de crédibilité à 95% du paramètre postérieur sont également indiqués 

 

La conversion des meutes en taille de population repose sur l'hypothèse que toutes les meutes 

sont identifiées dans la population. Même s'il est difficile de quantifier le nombre de meutes 

manquées à partir du recensement annuel de la population, plusieurs observations indiquent 

que les meutes étaient auparavant rarement manquées, y compris les analyses de filiation 

utilisant l'échantillonnage d'ADN révélant très peu (< 1%) d'individus avec des parents qui 

n'ont pas été confirmés comme la paire parentale dans une meute identifiée et plus de 88% 

des paires qui se sont reproduites pour la première fois ont déjà été confirmées comme une 

paire l'année précédant la reproduction (Anon, 2015). 

 

L'utilisation d'un IBM nous a permis de modéliser toute la complexité des traits 

démographiques d'une espèce vivant en société comme le loup (Fig. 1). En effet, la 

modélisation de la dynamique des populations d'espèces vivant en groupe empêche souvent 

l'utilisation de méthodes courantes mais moins flexibles comme la matrice de Leslie (Caswell, 

2001). Notre IBM intègre la transition complexe stade-âge, la socialité et la territorialité, ce 

qui rend compte de la complexité du cycle biologique du loup (Pitt et al., 2003 ; Zeigler et 

Walters, 2014). De plus, la flexibilité du modèle permet d'estimer le facteur de conversion à 
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n'importe quel moment de l'année. Nous avons utilisé l'ABC pour ajuster notre modèle aux 

données de suivi sur les nombres annuels de meutes, de reproductions et de couples en 

Scandinavie et nous avons correctement quantifié l'incertitude par le biais de l'inférence a 

priori-postérieure (Hobbs et Hooten, 2015). Nous pourrions encore réduire cette incertitude 

en traitant la mortalité connue induite par la gestion (protection et chasse avec permis) 

comme des données et non comme des paramètres. 

 

Notre travail illustre que des modèles complexes pour lesquels la fonction de vraisemblance 

ne peut pas être écrite peuvent être ajustés aux données écologiques à l'aide de l'ABC. L'ABC 

approxime la fonction de vraisemblance par des simulations dont les résultats sont ensuite 

acceptés ou rejetés pour donner naissance à la distribution a posteriori. L'ABC gagne de plus 

en plus en popularité en écologie, car elle permet d'aborder des questions auparavant 

difficiles à résoudre numériquement (Scranton et al., 2014 ; Stumpf, 2014 ; Lagarrigues et al., 

2015 ; van der Vaart et al., 2015). 

 

 
Fig. 4. Variation intra-annuelle du facteur de conversion entre le nombre de meutes et le nombre total de loups en 
Scandinavie et distribution postérieure de la densité au 1er décembre et au 31 mars, valeurs médianes et intervalle de 
crédibilité à 95% (zone grise entre les lignes pointillées) 

 

Comme notre modèle a un pas de temps mensuel, il a été possible de documenter la 

dynamique intra-annuelle même si les données de surveillance auxquelles le modèle a été 

ajusté sont principalement obtenues pendant une partie limitée de l'année. Comme la plupart 

des espèces animales tempérées, la population a été soumise à une impulsion de naissance 

annuelle au printemps, lorsque la taille de la population est la plus élevée, et à une mortalité 

se produisant comme un processus continu tout au long de l'année. Ainsi, le nombre 

d'individus augmente directement après la reproduction (dans le modèle, tous les nouveaux 

petits naissent le 1er mai), puis diminue progressivement en raison de la mortalité continue 

jusqu'à l'événement de reproduction de l'année suivante (Fig. 6). Le nombre de meutes et de 

reproductions atteint également un pic au 1er mai, car à cette date, de nombreuses paires 

territoriales existantes deviennent des meutes. Ceci explique également la chute du nombre 
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de couples à cette date. Après cette date, le nombre de meutes diminue lentement parce que 

certaines d'entre elles ne remplissent plus les critères pour être des meutes (au moins trois 

animaux partageant un territoire et au moins un d'entre eux marquant le territoire), en raison 

de la mortalité et de la dispersion. Après l'impulsion des naissances, le nombre de couples 

recommence à augmenter car de nouveaux couples se forment (principalement à partir de 

nomades qui se dispersent) continuellement au cours de l'année, jusqu'à l'événement de 

reproduction de l'année suivante. 

 

  
Fig. 5. Dynamique intra-annuelle de la structure des stades de la population de loups ajustée. La colonne de gauche 
représente les variations du nombre de loups à un stade donné pour une population commençant avec 100 individus en 

janvier, la colonne de droite représente les variations de la proportion de chaque stade dans la même population. 
Malgré la variation du nombre de loups à un stade, la proportion d'individus à ce stade peut évoluer différemment ou 
rester constante car elle est influencée par les variations des autres stades. La ligne noire continue est la moyenne et la 
zone grise entre les lignes en pointillés est l'intervalle crédible à 95% 

 

Le facteur de conversion qui résulte du modèle donne des estimations de population qui sont 

inférieures d'environ 20% aux estimations résultant du facteur de conversion utilisé 

précédemment et basé sur les données de surveillance (voir Tableau 3). La raison sous-jacente 

de cette différence n'est pas évidente et peut avoir des causes multiples. Tout d'abord, les 

estimations précédentes incluaient également les loups dont la mort avait été confirmée 

pendant toute la période de suivi (octobre-février). La différence pourrait également être 

due à des estimations antérieures inexactes de la structure réelle de la population, d'autant 

plus que ces estimations n'ont pas été obtenues avec une approche statistique appropriée 

mais résultent plutôt de comptages totaux de la population à un stade précoce du 

développement de la population (Wabakken et al., 2001b). D'autres raisons peuvent 

expliquer cet écart, notamment des hypothèses inadéquates dans le modèle de population 

actuel, des changements dans les paramètres de la population au cours des années (notre 

modèle suppose qu'ils sont constants), des informations insuffisantes dans les paramètres 

démographiques d'entrée utilisés dans le modèle ou une combinaison de tous ces facteurs. 

Selon des modèles similaires (Pitt et al., 2003), notre analyse de sensibilité a suggéré que la 

taille de la portée et la survie des adultes sont des paramètres importants du modèle. 

Cependant, la connaissance des différents mécanismes qui affectent les paramètres utilisés 

dans le modèle n'est pas équilibrée. Alors que nous disposons de connaissances relativement 

bonnes et de données importantes (N = 410 années-loups avec collier) pour quantifier les 

paramètres de survie des adultes, notre ensemble de données relativement plus petit sur la 

taille de la portée, la survie des petits et des subadultes a limité notre compréhension des 
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mécanismes qui affectent ces paramètres importants. A titre d'illustration, le pire 

chevauchement antérieur-postérieur (81%) était pour la survie des subadultes (Fig. 3) à 

laquelle le facteur de conversion est quelque peu sensible (Fig. 8). Ceci indique la direction 

dans laquelle la collecte de données et la recherche future devraient être orientées à l'avenir. 

 

 
Fig. 6. Dynamique intra-annuelle de la taille des meutes, de la taille de la population et du nombre de meutes et de 

paires dans une population de loups ajustée commençant avec 100 individus en janvier. La ligne noire continue est la 
moyenne et la zone grise entre les lignes en pointillés est l'intervalle de crédibilité à 95% 

 
Fig. 7. Distribution de l'âge à la dispersion, de l'âge à l'installation, de l'âge à la première reproduction et de l'âge à 

la mort en mois pour tous les loups individuels dans les simulations ajustées 
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Fig. 8. Sensibilité du facteur de conversion à la taille de la population de loups de Scandinavie à tous les paramètres 
du modèle ajusté. Les points gris représentent les valeurs postérieures des paramètres et les facteurs de conversion 
associés, l'axe x représente les valeurs des paramètres, l'axe y représente les facteurs de conversion, la ligne noire 

montre le modèle linéaire ajusté avec un IC de 95% représenté par la zone grise et les paramètres β0 et β1 du modèle 

représenté par y = β0+ β1x 

 

Alors que la population de loups Scandinaves est l'une des populations de grands carnivores 

les mieux étudiées au monde (Wabakken et al., 2001b ; Liberg et al., 2005, 2011, 2012 ; 

Mattisson et al., 2013 ; Wikenros et al., 2013), notre approche pourrait être appliquée non 

seulement à d'autres populations de loups mais aussi à d'autres espèces pour lesquelles le 

comptage de tous les individus sur une grande zone n'est pas réalisable et où les interactions 

sociales influencent la dynamique de la population (par exemple les tigres de l'Amour 
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(Pantheratigris altaica) (Hayward et al., 2002 ; Carter et al., 2015)) et pourrait également être 

utilisée pour améliorer d'autres facteurs de conversion d'espèces qui ne sont pas basés sur 

des modèles quantitatifs (Landa et al., 1998 ; Andrén et al., 2002). Un autre avantage du 

modèle ajusté est qu'il pourrait également être utilisé pour prévoir les effets de la chasse et 

aider les gestionnaires à atteindre les objectifs de gestion. Des degrés de complexité plus 

élevés peuvent être ajoutés au modèle avec l'amélioration de notre compréhension de 

l'histoire de vie de cette espèce sociale qui est souvent fortement exploitée par l'homme. 

Par exemple, l'impact des actions de gestion sur la structure sociale du loup (Rutledge et al., 

2010), l'inclusion d'effets dépendants de la densité (Pitt et al., 2003) ou des effets de 

consanguinité plus complexes pertinents pour notre population (Lacy, 1993) pourraient être 

ajoutés à notre modèle afin d'améliorer notre compréhension de la relation entre le nombre 

de meutes observées et les estimations de la taille de la population. L'inclusion de la capacité 

de charge de l'habitat avec la dépendance à la densité serait particulièrement pertinente si 

l'on appliquait le modèle à d'autres populations de loups se produisant à des densités plus 

élevées ou pour des estimations futures de cette population compte tenu d'une croissance 

continue. Notre modèle n'était pas explicite du point de vue spatial car l'accent était mis sur 

l'estimation d'un facteur de conversion non spatial, mais des développements ultérieurs, bien 

que difficiles du point de vue informatique car ils nécessiteraient de modéliser les règles de 

mouvement, pourraient ajouter une composante spatiale au modèle. Les autorités de gestion 

doivent néanmoins garder à l'esprit qu'il est quelque peu irréaliste de croire que la taille exacte 

de la population d'une espèce peut être estimée à partir d'un effort de surveillance et d'un 

modèle démographique de la population, comme l'illustrent les grandes incertitudes dans les 

estimations de la population que même notre modèle détaillé renvoie. 

 

 

 

 


