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Résumé

En 1966, le loup gris (Canis lupus) était considéré comme fonctionnellement éteint en
Norvege et en Suede (péninsule Scandinave). En 1978, la premicre reproduction confirmée
sur la péninsule en 14 ans a été enregistrée. Pendant 20 hivers successifs, de 1978-1979 a
1997-1998, le statut, la distribution et la dynamique de la population de loups ont été
surveillés par le suivi de la neige dans le cadre d'un projet coopératif Suédo-Norvégien. Apres
la reproduction de 1978 dans le nord de la Suede, tous les nouveaux couples et meutes ont
été localisés dans le centre-sud de la péninsule Scandinave. Entre 1983 et 1990, les loups se
sont reproduits chaque année, sauf en 1986, mais dans un seul territoire. Il n'y a pas eu de
croissance de la population pendant cette période et la population n'a jamais dépassé 10
animaux. En 1991, la reproduction a été enregistrée sur deux territoires. Par la suite, il y a eu
plusieurs reproductions chaque année et la population a commencé a croitre. En 1998, la
péninsule comptait 50 a 72 loups et six meutes reproductrices. Entre 1991 et 1998, le taux
de croissance annuel était de 1,29 + 0,035 (moyenne * écart-type). Un minimum de 25
portées sont nées au cours de la période étudiée. La taille au début de I'hiver des meutes se
reproduisant pour la premicere fois était de 6,2 £ 1,4 loups (# = 9), et elle a diminué avec le
temps au cours de I'étude. La taille des meutes qui se sont reproduites plus d'une fois était de
0,4 £ 1,8 loups (7 = 12), et elle a augmenté avec le temps au cours de la période d'étude.
Toutes les mortalités de loups signalés, a l'exception d'un seul, sont d'origine humaine. Le
taux de mortalité annuel était de 0,13 £ 0,11, et il a diminué avec le temps au cours de la
période d'étude. La distance minimale de dispersion était de 323 + 212 km pour les males et
de 123 * 67 km pour les femelles. Sur les 10 nouveaux territoires ou la reproduction a eu
lieu, un seul était contigu a d'autres territoires existants. La distance entre les couples
nouvellement établis et les meutes existantes les plus proches était de 119 * 73 km. La
simulation de la croissance de la population basée sur les reproductions et les mortalités
connues a montré une grande similitude avec les résultats des recensements de la population
jusqu'au milieu des années 1990. Le degré d'isolement génétique de cette population n'est pas
clair a I'heure actuelle.
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INTRODUCTION

Au cours des deux dernicres décennies, une grande attention a été accordée aux problémes
particuliers des populations extrémement réduites (Soulé et Wilcox 1980 ; Soulé 1986). Un
¢lément du « paradigme des petites populations » (Caughley 1994) qui s'est développé
récemment est la restauration, a la fois naturelle et artificielle, d'especes localement disparues
(Stanley-Price 1989). Dans cet article, nous décrivons la premiere phase d'une restauration
naturelle du loup gris (Canis lupus) dans la péninsule Scandinave.

L'aire de répartition historique du loup gris comprenait la majeure partie de 'hémisphere
nord, mais de graves éradications ont eu lieu dans de grandes parties de cette région au cours
des deux derniers siecles. Le loup gris a survécu principalement dans les régions les plus
reculées et les moins développées et est maintenant classé comme espéce en voie de
disparition dans de nombreux pays (Mech 1995). Les attitudes humaines ont changé en
faveur des loups et les populations de loups se rétablissent actuellement dans le nord des
Etats-Unis et dans plusieurs parties de 'Europe (Promberger et Schréder 1993 ; Fritts et al.
1995 ; Mech 1995 ; Wydeven et al. 1995 ; Bangs et al. 1998).

En Eurasie, la plupart des populations de loups étaient a leur niveau le plus bas entre les
années 1930 et 1960 (Mech 1995). En Scandinavie, le déclin de la population de loups a
commencé au cours du 19°™ siécle, et au début du 20°™ siecle, il ne restait qu'un petit vestige
dans la partie nord (Haglund 1968). Des primes ont été payées pour les loups tués jusqu'au
milieu des années 1960. Lorsqu'il fut finalement protégé en 1966 en Suede et en 1972 en
Norvege, le loup était fonctionnellement éteint en Scandinavie, la derniére reproduction
connue ayant eu lieu en 1964 (Haglund 1968 ; Myrberg et 1978 ; Bjirvall 1988). Dans la
période 1965-1977, il n'y a eu que quelques observations de loups, le plus souvent non
confirmées. Cependant, au cours de I'hiver 1977-1978, plusieurs observations ont été faites
dans la partie la plus septentrionale de la Suede (il s'agissait peut-étre d'immigrants
provenant de l'importante population continue Finno-Russe située a 250 km a l'est) et en
1978, une reproduction réussie a été enregistrée dans cette région (Bjirvall et Nilsson 1978).
En 1983, apres plusieurs années d'augmentation du nombre d'observations et de traces de
loups dans des zones plus au sud (Wabakken et al. 1982 ; Bjirvall 1983), un couple s'est
reproduit dans le centre-sud de la Scandinavie, a la fronti¢re entre la Norvege et la Suede, et
depuis cette année, les loups se sont reproduits régulierement dans cette partie de la
Scandinavie, ce qui a conduit a une augmentation des effectifs et a une expansion significative
de l'aire de répartition (Wabakken et al. 1994 ; Liberg et Gloersen 1995).

Les données de cette étude ont été collectées lors d'études de suivi de la neige en Suede et en
Norvege au cours des 20 hivers allant de 1978-1979 a 1997-1998. Les objectifs de I'étude
étaient de résumer le rétablissement des loups Scandinaves, y compris (i) le statut et la
distribution, (ii) la démographie, et (iii) la dispersion et la formation de couples, et (iv) de
discuter des résultats en termes de problemes couramment rencontrés par les petites
populations.

Wabakken et al. 2001 2 Traduction Deepl & RP — 04/11/2023



AIRE D’ETUDE

La Suéde et la Norvége constituent ensemble la péninsule Scandinave de 837 000 km® ci-
apres appelée Scandinavie (55°-72°N, 5°-31°E ; Fig. 1). La forét boréale de coniferes et les
zones alpines couvrent plus de 75% de la péninsule. L'épicéa commun (Picea abies), le pin
sylvestre (Pinus silvestris), le bouleau (Betula pubescens, Betula pendula) et le tremble (Populus
tremula) sont les essences dominantes dans divers mélanges. La plupart des foréts sont gérées
de maniére a former une mosaique de peuplements de différentes classes d'dge. La gestion
intensive des foréts a également conduit a la création d'un vaste réseau de routes foresticres.
De vastes zones agricoles sont communes dans les parties méridionales de la péninsule. La

neige recouvre la majeure partie de la péninsule Scandinave pendant 5 a 7 mois chaque année.
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Fig. 1. Zone d'étude comprenant les deux pays, la Norvége et la Suéde, qui constituent ensemble la péninsule

Scandinave (zone hachurée), et la zone continue de la population de loups Finno-Russe
(zone hachurée)

Dans les deux pays, les proies importantes pour les loups sont 1'élan (Ales alces), le chevreuil
(Capreolus capreolns) et le castor (Castor fiber) ; en Norvege, le cerf élaphe (Cervus elaphus) et le
renne sauvage (Rangfer rangifer) sont également présents. Dans la moitié nord de la
Scandinavie, les rennes semi-domestiqués sont largement répandus dans les deux pays.
Pendant 1'été, le bétail en liberté est également disponible. Les moutons domestiques (Owvis
aries) sont les plus vulnérables a la déprédation par les loups, en particulier en Norvege, ou
environ deux millions de moutons paissent sans surveillance. Les grands carnivores autres
que le loup sont le lynx (Lynx lynx), 'ours brun (Ursus arctos) et quelques gloutons (Gulo gulo).
Les lynx sont présents dans la majeure partie de la Scandinavie, tandis que les ours et les

carcajous sont limités a la moitié nord.

La densité de la population humaine est en moyenne de 16/km?® mais dans de vastes zones
situées dans 'aire de répartition principale du loup, elle est inférieure 2 1/km? Une source
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majeure de conflits entre le loup et 'homme en Scandinavie est la déprédation sur les rennes
semi-domestiqués (Bjirvall et Nilsson 1976 ; Bjirvall et Isakson 1982) et les moutons
domestiques (Miljoeverndepartementet 1996-1997). Un autre probleme est la prédation des
chiens domestiques associé a la chasse.

La population de loups du centre-sud de la Scandinavie, petite mais croissante, qui fait l'objet
du présent document, s'est développée a 800-1000 km de la population source la plus proche,
qui est l'importante population continue de loups Finno-Russes (Fig. 1). La majeure partie
de la Scandinavie ainsi que la Finlande peuvent étre caractérisées comme des régions
sauvages. Il y a donc peu de barri¢res physiques a la dispersion des loups entre ces deux
populations. La plus grande menace pour I'échange génétique entre elles, en dehors de la
distance elle-méme, est que les disperseurs présumés doivent parcourir la plus grande partie
du chemin a travers le pays des rennes, y compris le nord de la Finlande, ou il y a des éleveurs
de rennes hostiles. Cependant, il existe également un ou deux raccourcis possibles a travers
les parties étroites du nord de la mer Baltique (Fig. 1), mais le passage des loups nécessite un
hiver suffisamment froid pour qu'un pont de glace se forme, ce qui se produit relativement
rarement.

MATERIEL ET METHODE

Recensements sur le terrain

Au cours de la période d'étude de 20 ans, seuls trois loups ont fait I'objet d'un radio-tracking
(deux disperseurs et un résident solitaire). Par conséquent, l'essentiel du suivi des loups était
basé sur le pistage de la neige. La neige est indispensable pour identifier les especes, compter
les individus, enregistrer les mouvements et délimiter les territoires, déterminer le sexe et la
position sociale (c'est-a-dire distinguer les résidents marqués par 'odeur des non-résidents
solitaires). Les loups ont été suivis dans la neige par un certain nombre de personnes
employées par les autorités régionales et par plusieurs volontaires pendant tous les hivers de
1978-1979 21997-1998. Une surveillance coopérative Suédo-Norvégienne a été mise en place
de part et d'autre de la frontiere internationale en 1981 et s'est poursuivie jusqu'a présent
(Wabakken et al. 1982 ; Bjarvall et Isakson 1983).

Les traces de loups, les observations et les restes de proies récupérés ont également été
signalés par le public. Dans la mesure du possible, le personnel de terrain expérimenté a
vérifié ces rapports et les a classés comme confirmés, rejetés ou incertains. Une grande partie
(20-50%) des rapports sur les loups a été rejetée a cause de la confusion avec d'autres espéces,
en particulier les lynx et les chiens domestiques (Wabakken et al. 1984, 1994 ; Isakson 1994).
Les rapports de loups sur le sol nu ont été acceptés uniquement s'ils étaient vérifiés par des
moyens tels que des photographies, des enregistrements sonores ou des observations directes
par des personnes dont nous connaissions l'expérience et la fiabilité. Les femelles pouvaient
étre identifiées par la présence de sang vaginal dans I'urine sur la neige avant et pendant
I'cestrus (Mech 1970 ; Peters et Mech 1975). Les couples nouvellement formés et les couples
alpha (adultes reproducteurs) au sein des meutes se distinguaient des autres loups par leur
comportement de marquage olfactif (Peters et Mech 1975 ; Rothman et Mech 1979). Les
limites du territoire hivernal des couples ou des meutes ont été déterminées par les
emplacements les plus éloignés des marques olfactives faites par le couple alpha.
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Estimation de la taille de la population

Apres chaque hiver, nous avons déterminé le nombre de loups en Scandinavie sur la base de
tous les rapports qui ont été vérifiés et confirmés par du personnel qualifié. Un grand effort
a été fait pour éviter non seulement les doubles comptages mais aussi les fusions inutiles de
rapports concernant des loups différents. Pour ce faire, nous avons utilisé tous les criteres
disponibles, tels que le temps écoulé entre les observations/pistage dans différents endroits,
les distances, le nombre et les catégories d'animaux dans un groupe, et les délimitations
spéciales faites sur la neige entre les groupes voisins ou les individus. Les loups isolés étaient
plus difficiles a trouver et a distinguer les uns des autres que les couples et les meutes. En
général, seuls les loups résidents pouvaient étre comptés, et les individus vagabonds n'étaient
inclus dans le comptage que lorsque leur séparation était favorisée par des conditions
exceptionnelles, telles qu'une treés grande distance par rapport a I'emplacement le plus proche
d'une présence de loups approuvée.

Apres 1990, lorsque le nombre de loups a dépassé 10 pour la premicre fois, le décompte total
est devenu de plus en plus incertain. Pour cette période, nous présentons donc les
estimations minimales, maximales et médianes de la population pour chaque hiver. Seuls les
rapports tres bien documentés (date, heure, lieu, distance parcourue avec détails du suivi,
nombre d'animaux dans les groupes suivis ou observés, et nom de l'observateur) controlés
par des personnes approuvées par nous ont été inclus dans l'estimation minimale. Une autre
condition était qu'il n'y ait absolument aucun risque de double comptage. Les rapports moins
bien documentés par le personnel formé ou les observations répétées bien documentées par
des personnes inconnues de nous ont été inclus dans l'estimation maximale, ainsi que
quelques cas ou il aurait pu y avoir un risque de double comptage.

Les autorités de gestion des deux pays ont surveillé les occurrences des grands carnivores, en
particulier dans la zone d'élevage du renne (Overskaug et al. 1984, 1985 ; Bergstrém et al.
1994), et I' Association Suédoise des chasseurs a mené plusieurs enquétes a grande échelle sur
le loup et le lynx au cours de la période d'étude (Liberg et Gloersen 1995). Les résultats de
ces enquétes ont ¢été inclus dans nos estimations chaque fois qu'ils ont fourni des données
supplémentaires ou qu'ils ont appuyé ou rejeté nos propres évaluations.

Le taux d'accroissement de la population (A) a été estimé en ajustant une régression linéaire
au logarithme naturel des estimations annuelles de la taille de la population. Les estimations
de la densité de la population ont été faites pour la zone centrale de présence réguli¢re des
loups (Fig. 2I) et a l'intérieur des territoires des meutes de loups.

Mortalité des loups

Selon 1a loi Suédoise et Norvégienne, tous les loups morts découverts doivent étre signalés
aux autorités. Les loups morts retrouvés ont été autopsiés dans des laboratoires vétérinaires
officiels et le sexe, I'age, la masse corporelle, le lieu, la date et la cause de la mort ont été
déterminés. L'age a été déterminé en sectionnant les dents et en comptant les couches
annuelles de cément (C1) au Matson's Laboratory, Montana, U.S.A., ou (dans quelques cas)
au D.W.F. Game Research Division et au Norwegian Institute for Nature Research,
Trondheim (Kvam et Sorensen 1984 ; Landon et al. 1998). Le taux de mortalité annuel
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minimum a été calculé comme la proportion du nombre de loups morts connus par rapport
a la taille totale estimée de la population chaque année.

Reproduction et taille des meutes

La reproduction des loups a été confirmée par des observations, des photographies ou des
vocalisations de petits sur les sites de rendez-vous. En l'absence de telles obsetvations
estivales, la reproduction était considérée comme confirmée au sein d'un territoire si le
nombre d'individus avait augmenté d'au moins deux d'un hiver a l'autre. Par conséquent,
pour les paires nouvellement établies, la reproduction était confirmée si les traces sur la neige
révélaient que la taille du groupe avait augmenté d'au moins quatre loups I'hiver suivant. Dans
les territoires de meutes établies, la reproduction était confirmée si les traces sur la neige au
début de l'hiver (30 novembre * 6 semaines) indiquaient un comportement de jeu et
vérifiaient I'ajout d'un minimum de deux membres supplémentaires de la meute depuis la fin
de l'hiver précédent. Une augmentation d'au moins deux loups a été choisie parce que des
loups dispersés seuls immigrent occasionnellement dans des meutes territoriales (Fritts et
Mech 1981 ; Ballard et al. 1987, 1997 ; Fuller 1989 ; Meier et al. 1995).

La taille des portées élevées par des couples se reproduisant pour la premicre fois a été
estimée au début de l'hiver en supposant que tous les membres de la meute autres que le
couple alpha étaient des petits. Les années consécutives a la premiere reproduction, nous
n'avons pas pu distinguer les petits des autres animaux subordonnés plus 4gés, et nous
n'avons donc pas déterminé la taille des portées.

Dans notre étude, une meute a été définie comme une unité sociale de trois loups ou plus
b

résidant sur un territoire établi et marqué par I'odeur d'un couple alpha. Lors du suivi des

loups dans la neige, il était rare de trouver tous les membres de la meute réunis en un seul
£c,

groupe. A l'intérieur de leur territoire, les meutes se divisent souvent temporairement en

groupes plus petits. La taille totale de la meute a donc été estimée comme étant le nombre

minimum le plus élevé de membres de la meute trouvés ensemble a n'importe quel moment
de I'hiver.

Distances de dispersion et formation de couples

Tous les loups trouvés morts en dehors des territoires connus ont été définis comme des
disperseurs, ainsi qu'un jeune loup qui a été abattu en 1984 (No. 6 dans le Tableau 1). La
distance minimale de dispersion a été estimée comme une ligne droite entre le site de
récupération et la limite de territoire connue la plus proche. Pour les couples de loups qui
ont établi des territoires apres 1983, la distance entre le nouveau territoire et les territoires
parents les plus proches et les plus éloignés possibles a été estimée comme étant la distance
minimale et maximale en ligne droite, respectivement. En faisant ces estimations, nous avons
supposé qu'aucun loup n'avait immigré de Finlande, de Russie ou des pays Baltes. Si cette
hypothese est incorrecte, certaines distances de formation de nouvelles paires auront été
largement sous-estimées.

Simulation du développement de la population

Siles taux annuels totaux de reproduction et de mortalité sont disponibles pour une certaine
période, et que le niveau de population au début de cette période est également donné, il est
possible de simuler le développement de la population pour les années suivantes de cette

Wabakken et al. 2001 6 Traduction Deepl & RP — 04/11/2023



période, indépendamment des données de recensement. Nous avons simulé la croissance
de la population a partir de la reproduction (taille des meutes) et des taux de mortalité connus
afin d'évaluer les résultats de notre suivi. Une telle simulation produira également un taux
d'accroissement de la population indépendant de celui obtenu a partir des résultats des
recensements annuels. Comme nous ne disposions pas de données directes sur la
reproduction, mais seulement sur la taille des meutes en hiver, nous avons fait I'hypothese
simple que durant le premier hiver suivant I'établissement d'une meute, tous les animaux, a
l'exception du couple alpha, étaient des petits. Pour les meutes ou la reproduction a eu lieu
plus d'une fois, nous avons supposé que 90% de tous les membres de la meute, a I'exception
du couple alpha, étaient des petits de l'année. Le chiffre de 90% est basé sur les données
d'une autre population de loups en expansion dans le Minnesota, aux Etats-Unis (Fritts et
Mech 1981). Ce chiffre est également soutenu par les résultats préliminaires des individus
porteurs de colliers émetteurs de notre étude qui montrent des taux ¢élevés de dispersion des
subadultes (10-14 mois d'age) dans la population (H. Sand, H.-C. Pedersen, et P. Wabakken,
données non publiées). Pour les meutes dont le nombre de membres a été donné sous forme
d'intervalle, nous avons utilisé la moyenne pour nos calculs. Par exemple, si la meute était
composée de 4 a 7 animaux, que le nombre moyen était de 5,5 animaux et qu'il s'agissait du
deuxieme hiver ou plus tard dans I'existence de la meute, le nombre calculé de petits était de
0,9 X (5,5 - 2) = 3,2 petits. Enfin, la somme de tous les petits produits au cours d'une année
a été ajustée a l'entier le plus proche. Pour la mortalité, nous avons utilisé les chiffres réels
des loups morts retrouvés en Scandinavie, avec I'hypothéese supplémentaire que la longévité
maximale était de 10 ans. Notre modéle a commencé avec la médiane de quatre loups
enregistrés au printemps 1981 et a ensuite été exécuté pour toute la période 1982-1998, les
seuls intrants étant nos estimations de la reproduction et de la mortalité pour chaque année.

Méthodes statistiques

Les différences entre les moyennes des mesures non paramétriques non appariées ont été
testées par des tests de Wilcoxon a deux échantillons, unilatéraux et bilatéraux, tandis que les
différences entre les ratios ont été testées par x> La corrélation des rangs de Spearman a été
utilisée pour déterminer sila taille des portées et la taille des meutes changeaient avec le temps
(années), et des analyses de régression logistique ont été utilisées pour déterminer si le taux
de mortalité annuel diminuait avec le temps (Sokal et Rohlf 1981) (SAS Institute Inc. 1992).

RESULTATS

La réapparition de loups reproducteurs en Scandinavie

Pendant I'hiver 1977-1978 et au début du printemps 1978, apres une période de 12 ans avec
trés peu de rapports sur les loups et aucun rapport confirmé de reproduction en Scandinavie,
huit ou neuf loups ont été confirmés par des traces en Suede (Bjarvall et Nilsson 1978). Leur
origine est inconnue, mais on a supposé que la plupart étaient des disperseurs de la
population Finno-Russe. Les rapports concernaient un couple, une meute de trois et trois ou
quatre loups solitaires. A I'exception d'un solitaire du centre-sud de la Scandinavie, tous ces
rapports provenaient de I'extréme nord de la Suede ou le couple s'est reproduit avec succes
en 1978 et a formé une meute de huit I'hiver suivant (Fig. 2 et 3). En 1979, au moins deux
loups ont été tués dans la méme région, 'un légalement et l'autre illégalement, apres quoi tout

contact avec ces deux meutes de loups du nord a été perdu (Bjarvall 1988).
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Entre 1978 et 1982, quelques loups solitaires ont été suivis le long de la fronti¢re entre la
Norvege et la Suede, dans le centre-sud de la Scandinavie, 2 900 km plus au sud. On ne sait
pas si tous ces loups ou certains d'entre eux étaient des disperseurs des groupes observés
dans le nord de la Suede en 1977-1979, mais c'est une possibilité. C'est pourquoi nous
considérons 1978 comme I'année de départ du rétablissement des loups en Scandinavie. Dans
cette zone méridionale, une paite tetritoriale a été confirmée au cours de 'hiver 1982-1983
et une portée de louveteaux y a été élevée en 1983. Depuis lors, une reproduction réussie de
loups a été vérifiée sur la péninsule chaque année sauf en 1986, toutes les occurrences se

trouvant dans le centre-sud de la Scandinavie (Fig. 2 et 3).

A
1978-1879

B c

1991-1992

Fig. 2. Territoires de meutes de loups dans la péninsule Scandinave ouU les petits ont été élevés (®) et localisation des
couples nouvellement formés (C) entre 1978 et 1997. Les numéros se référent & l'ordre dans lequel les nouveaux
territoires de loups ont été établis et la reproduction a eu lieu. La carte montre la localisation des meutes de loups
résidentes (®) et des couples nouvellement formés (C) en Scandinavie en février 1998, ainsi que I'aire de distribution
principale ou les loups sont réguliérement présents dans la péninsule Scandinave (zone ombrée).
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Fig. 3. Diagramme de flux des données sur les territoires des meutes de loups, les occurrences de paires alpha et les
reproductions de loups sur la péninsule Scandinave entre 1978 et 1997. Les nombres & gauche correspondent aux
numéros des territoires présentés dans la Fig. 2. La ligne supérieure de chaque paire de lignes indique la présence d'un
méle alpha et la ligne inférieure indique la présence d'une femelle alpha. Les chiffres au-dessus des lignes indiquent la
taille des meutes de loups au début de I'hiver ; un cercle indique que la reproduction a été confirmée et un astérisque
que la reproduction n'a pas été confirmée mais qu'il est probable qu'elle ait eu lieu

Evolution numérique, répartition et taux d'accroissement

Entre 1983 et 1990, sept portées de louveteaux ont été élevées sur le méme territoire (n° 2
sur les Figures 2 et 3) sans qu'aucune augmentation de la population n'ait été constatée
(Figure 4). En 1991, pour la premicre fois depuis les années 1950, la Scandinavie a connu
une reproduction réussie de loups en deux endroits différents au cours de la méme année.
Apres cet événement, la population de loups de Scandinavie a commencé a augmenter et a
s'étendre (Fig. 2-4).
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Fig. 4. Tendance de la population et nombre minimum, maximum et moyen annuel de loups en Scandinavie pendant les
hivers 1980-1981 & 1997-1998

Au cours de l'hiver 1997-1998, a la fin de I'étude, la population de loups de Scandinavie était
passée a 50-72, dont six meutes et trois couples territoriaux (Fig. 2I). Dans la zone de 86 000
km?® ot la présence du loup est régulicre, la densité moyenne de la population était inférieure
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a 1 loup/1000 km* (Fig. 2I). Cependant, dans les tetritoires estimés des meutes pendant
I'hiver, la densité était d'environ 10 loups/1000 km®.
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Fig. 5. Taille de la meute au cours de I'hiver suivant la premiére reproduction par des couples nouvellement formés (A)
(n = 9) et des portées consécutives (B) (n = 12) en Scandinavie de 1978 & 1997

Pour la période 1980-1981 a 1997-1998, le taux annuel moyen d'augmentation de la
population était de 19% (A = 1,19 + 0,017 (moyenne + SD)), en utilisant les valeurs médianes
des estimations annuelles de la population. Les estimations minimales et maximales de la
taille de la population pour la méme période ont donné le méme taux annuel de croissance
de la population, 19%. Si l'on considére uniquement la période ou la population a
effectivement augmenté, de 1990-1991 a 1997-1998, le taux annuel moyen d'augmentation
de la population était de 29% (4 = 1,29 £ 0,035, estimations médianes), tandis que les
estimations minimales et maximales donnaient des taux de croissance moyens de 26% (4 =
1,26 + 0,033) et 32% (A = 1,32 £ 0,039), respectivement.

Taille de la portée et taille de 1a meute

Entre 1978 et 1997, 25 portées confirmées de petits ont été élevées (Fig. 3). Pour toutes les
meutes et les années avec reproduction confirmée, la taille de la meute était de 6,3 + 1,6
(moyenne £ SD) (#» = 21, range = 4-9). La taille des meutes en hiver apres la premicre
reproduction (6,2 * 1,4) ne differe pas significativement de la taille des meutes des années
consécutives (6,4 £ 1,8 ; U =58, p > 0,1, test de Wilcoxon a deux échantillons).
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Au cours de la période d'étude, la taille de la premiére portée d’une meute a diminué de
maniere significative (Fig. 3 et 5A ; .= -0,84, p = 0,018, corrélation de rang de Spearman).
Cependant, dans les meutes ou la reproduction a été vérifiée pendant plus d'une année, la
taille de la meute a augmenté de manicre significative (Fig. 3 et 5B ; . = 0,81, p = 0,007,
corrélation de rang de Spearman). Pour toutes les années, la proportion annuelle de paires
alpha territoriales marquées par l'odeur de la population de loups Scandinaves était de 0,29
+ 0,10).

Tableau 1. Loups connus pour avoir été tués en Suéde et en Norvége entre 1978 et 1998

Social  Age Body mass

No?  Date County and country Sex umt (year) (kg) Cause of death
1 1979-03-14  Normbotten, Sweden F Pack 30 Shot, permission obtained in advance
2 1979-12-11  Norrbotten, Sweden — Pack — ? Shot illegally
3 1980-01-06  Finnmark, Norway M Lone 2 495 Shot
4 19820306  Finnmark, Norway M Lone 40 Shot
5 1984-01-11  Aust-Agder, Norway M Lone 5 46 Shot, permussion obtained in advance
6 1984-09-12  Halland, Sweden M Lone 1 48 Shot by farmer
7 1985-07-29  Virmland, Sweden F Pack 7 344 Shot by farmer illegally
8 1985-12-23  Virmland, Sweden M Pack 2 (32)? Shot illegally
9 1986-03-21  Virmland, Sweden M Pack 3-4¢ 415 Car, chased illegally
10 1988-07-17 Hedmark, Norway M Lone 1 43 Shot by farmer
11 1989-04-17  Jamtland, Sweden M Lone 1-2 46 Snowmobile, illegally
12 1989-06-11  Oppland, Norway M Lone — — Shot by farmer
13 1989-12-12  Virmland, Sweden F Pack 0 33 Shot by hunter
14 1990-06-7 Hedmark, Norway F Pack — S Shot illegally
15 1991-06-14  Gavleborg, Sweden F Lone 4 39 Car
16 1992-05-28  Géoteborg, Sweden M Lone 1 48 Car
17 1992-07-7 Hedmark, Norway M Lone 1 425 Car
18 1992-08-18  Aust-Agder, Norway M Lone 1 41 Tram
19 1992-08-24  Norrbotten, Sweden M Lone 2 44 Train
20 1992-10-7 More and Romsdal, Norway M Lone — S Shot illegally
21 1993-01-28  Stockholm, Sweden M Lone 0 39 Car
22 1993-02-24  Virmland, Sweden F Lone 45 36 Shot, permission obtained in advance
23 1993-08-18  Dalama, Sweden F Pair 2 38 Tram
24 1994.01-18  Varmland, Sweden F Pack 1 29 Car
25 1996-0104  Alvsborg, Sweden M Lone 34 46 Car

26 1996-12-28  Jamtland, Sweden — Pack — — Shot by reindeer owner illegally

27 1996-12-28  Jamtland, Sweden — Pack — — Shot by reindeer owner illegally
28 1997-03-23  Uppsala, Sweden M Lone 0 38 Car

29 1997-08-? Virmland, Sweden — Pack 1 — Not known, old carcass found
30 1998-08-3 Normbotten, Sweden M Lone 1 41 Tram

“See Fig. 5.
Head or part of the head missing.
“Preliminary result

Mortalité, sexe et masse corporelle

Trente loups ont été trouvés morts au cours de la période d'étude et toutes les mortalités,
sauf une, ont été confirmées comme étant d'origine humaine (Tableau 1, Fig. 6). Au moins
9 de ces 30 loups ont été tués illégalement. Le taux de mortalité annuel minimum entre 1983
et 1997 était de 0,13 £ 0,11, et il a diminué de maniere significative au fil du temps (Fig. 7 ;
régression logistique, y* = 12,62, p < 0,001). La cause de la mort a également changé au fil
du temps. La proportion de loups dont on sait qu'ils ont été abattus ou tués illégalement
d'une autre maniere est passée de 73% pour la période 1978-1990 a 7% pour la période 1991-

1998 (x* = 13,08, p < 0,001 ; Tableau 1).

Le sex-ratio global des loups morts n'était pas significativement différent de la parité. Il n'y
avait pas non plus de différence de sex-ratio entre la proportion de loups tués dans des
accidents de la route et ceux tués intentionnellement par des personnes (75 vs. 64% de males ;

x> = 0,35, p > 0,5). Cependant, a l'intérieur des territoires de meutes, la proportion de
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femelles parmi les loups morts était dominante, ce qui contrastait avec la proportion de loups
tués en dehors des territoires de meutes (71 »s. 16% ; x> = 7,43, p < 0,01 ; Tableau 1, Fig. 6).

Parmi les loups adultes (+1 an) morts, les males étaient significativement plus lourds que les
femelles (44,7 £ 3,0 vs. 342 £ 42 kg; U = 82, p < 0,001, Wilcoxon's two-sample test ;
Tableau 1).

DEAD WOLVES

OUTSIDE PACK
TERRITORIES: oA
N UALE 7
¥ FEMALE

WITHIN PACK
TERRITCRIES:

—

200 km

Fig. 6. Localisation des loups tués ou trouvés morts sur la péninsule Scandinave de 1978 & 1998 (mdles en dehors des
territoires de la meute (M)), femelles en dehors des territoires de la meute ('¥), et les deux sexes & l'intérieur des
territoires de la meute (.)). Les chiffres renvoient aux nombres de loups morts indiqués dans le Tableau 1

Simulation de la croissance de la population

Au cours de la période allant jusqu'en 1991, les estimations simulées ont été constamment
plus élevées que les chiffres du recensement (Tableau 2, Figure 4). La différence accumulée
entre les deux estimations a atteint son maximum en 1991, la simulation donnant 16 loups
alors que le recensement était de 8 loups. Par la suite, la différence entre les deux estimations
a diminué et a été inférieure a 5 loups pendant plusieurs années au milieu des années 1990.
Ce n'est qu'au cours des deux derniéres années de 1'étude que cet écart s'est a nouveau creusé.
La différence entre les tailles de population calculées et recensées a la fin de la période de
simulation de 17 ans était de 13 animaux (21%). Le taux d'accroissement de la population
basé sur les estimations de la simulation était égal (A = 1,19) a celui basé sur les chiffres du

recensement.

Tableau 2. Effectifs estimés et effectifs hivernaux recensés de la population de loups de Scandinavie
de 1982 & 1998
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Winter Simulated  Census

population at  No. reported No. assumed Total dead population  no. at

Annual beginning of  dead during  dead aged during Recruitment size at end end of Simulation vs.
period period period >10 years period (non-alphas x 0.9)  of period period census
1981-1982 4 1 0 1 0 3 3 0
1982-1983 3 0 0 0 0 3 3 0
1983-1984 3 1 0 1 6 8 8 0
1984-1985 8 1 0 1 3 10 6 4
1985-1986 10 3 0 3 4 11 7 4
1986-1987 11 0 0 0 0 11 5 6
1987-1988 11 0 0 0 2 13 6 7
1988-1989 13 1 1 2 4 15 10 5
1989-1990 15 3 0 3 3 15 8 7
1990-1991 15 1 0 1 2 16 8 8
1991-1992 16 1 1 2 11 25 17 8
1992-1993 25 7 2 9 8 24 21 3
1993-1994 24 2 4 6 11 29 28 1
1994-1995 29 0 2 2 10 37 34 3
1995-1996 37 1 2 3 10 44 40 4
1996-1997 44 3 0 3 15 56 49 7
1997-1998 56 1 1 2 20 74 61 13

Note: Annual periods start on 1 April and end on 31 March.
Tt was assumed that 90% of the pack members except the alpha pair were pups of the year (see Fig. 2).
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Fig. 7. Taux de mortalité annuel minimum des loups en Scandinavie entre 1984 et 1998

Dispersion et formation de couples

Les loups se sont dispersés dans toutes les directions a partir de leurs zones de naissance sur
la péninsule Scandinave (Fig. 8). A l'exception d'un cas ou deux loups ont voyagé ensemble,
tous les mouvements extratertritoriaux confirmés au coutrs de cette étude de 20 ans ont été
effectués par des loups seuls. Au total, pour tous les loups nés en 1983 et apres, la distance
minimale de dispersion était de 313 = 252 km (# = 15, intervalle = 80-880 ; Tableau 1, Fig.
6 et 8B). Onze des 12 loups tués en dehors de la zone de distribution réguliere (Fig. 2I)
étaient des males, un sex-ratio significativement différent de celui des quatre males et cinq
femelles tués a l'intérieur de cette zone (Fig. 21 et 6, Tableau 1 ; y* = 5,62, p < 0,05). L'un
des deux disperseurs juvéniles (<1 an) enregistrés a été tué par une voiture a 300 km de son
point d'origine le plus proche lorsqu'il avait 8-9 mois (Fig. 8, Tableau 1).

Tous les couples alpha nouvellement formés qui ont été controlés ont marqué leur territoire

a l'odeur et I'ont donc établi avant la reproduction. Neuf des dix territoires de loups ont été
établis sans limite commune avec un territoire voisin (Fig. 2). Pour les meutes établies apres
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1983, la distance minimale d'une zone d'origine possible était de 119 + 73 km (intervalle =
20-250 km), tandis que la distance maximale était de 276 £ 79 km (intervalle = 210-430 km)
(Fig. 2 et 3).
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Fig. 8. Dispersion supposée des loups du territoire 2 (voir Fig. 2) en Scandinavie pendant la période février-juin en
1984 (A) et 1984-1992 (B)

DISCUSSION

Fiabilité de la surveillance

La majeure partie de la péninsule Scandinave est constituée de vastes zones semi-sauvages
ou la densité et l'activité humaines sont faibles. Il semble donc que les loups puissent rester
indétectés pendant de longues périodes. Cependant, pour plusieurs raisons, nous pensons
que toutes les meutes de loups et la plupart des couples ont été détectés au cours du premier
hiver suivant leur établissement. Tout d'abord, la majeure partie de l'aire potentielle de
reproduction des loups est recouverte de neige pendant plusieurs mois chaque année, ce qui
permet de révéler les traces des loups. De plus, dans toutes les régions boisées de Scandinavie,
il existe un réseau dense de routes forestieres en gravier sur lesquelles les loups résidents se
déplacent fréquemment et laissent des traces et des excréments. Dans la plupart des régions
situées en dessous de la limite foresticre, l'activité humaine est importante, sous forme de
sylviculture, de sports et de loisirs. Les chasseurs, en particulier, utilisent fréquemment la
plupart des terrains en Scandinavie. En Suéde et en Norvege, les droits de chasse sont liés a
la propriété fonciere, ce qui signifie que les chasseurs utilisent les mémes zones, qu'ils
possedent ou louent a long terme, année apres année et qu'ils connaissent tres bien. La
probabilité qu'une meute de loups résidente, laissant de grandes concentrations de traces et
d'excréments et tuant le méme grand gibier que les chasseurs recherchent également avec des
chiens pisteurs, passe inapercue pendant tout un hiver est extrémement faible.
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Dans les régions alpines de la Scandinavie, les moutons et les rennes paturent dans la plupart
des zones. Enfin, au cours des années de cette étude, l'ensemble de la société humaine a
montré un grand intérét pour le loup, espéce tres menacée, et toutes les nouvelles
occurrences de loups ont été traitées par les médias comme de grandes nouvelles, ce qui a
rendu les gens tres enclins a rapporter leurs observations. De plus, il y avait, et il y a toujours,
un grand groupe de personnes dans les deux pays avec un intérét extréme pour les loups, et
qui passent beaucoup de temps sur le terrain a découvrir et a enregistrer l'activité des loups.

Nous ne pensons donc pas que le fait de ne pas détecter les couples et les meutes résidentes
ait été une source d'erreur importante. Cependant, méme ce probleme était gérable, car la

plupart des territoires étaient séparés par de grandes étendues de terres vides.

Notre plus grand probléme de surveillance concernait les loups solitaires. Quelques-uns
¢taient des résidents, marqués a l'odeur, mais la plupart des loups solitaires étaient des
disperseurs (Messier 1985 ; Fuller 1989 ; Geese et Mech 1991). Cependant, nous pensons
que l'erreur dans 'estimation de sept loups solitaires était faible avant 1991. Pendant cette
période, un maximum d'une portée de loups a été élevé par an et le nombre total de loups
est resté faible. A cette époque, I'attention portée par les médias a chaque loup signalé a rendu
les gens tres enclins a rapporter leurs observations. Le travail de suivi organisé sur le terrain
était également intensif dans les deux pays (Wabakken et al. 1984, 1994 ; Bjirvall 1988). De
plus, au cours de deux hivers successifs pendant ces années, plusieurs centaines de
volontaires locaux ont participé a des enquétes indépendantes sur les loups dans la zone
principale de distribution des loups, mais aucun nouvel individu inconnu du personnel
impliqué dans le suivi continu des loups en Scandinavie n'a été trouvé (Overskaug et al. 1984,
1985). Nous concluons donc que pour les hivers 1982-1991, les chiffres minimums donnés
ici sont tres proches des chiffres réels.

Apres le printemps 1991, lorsque la population de loups a augmenté, le probleme de la
séparation des loups non-résidents a ¢également augmenté rapidement. Les grands
recensements de lynx/loups organisés par I'Association Suédoise des chasseurs ont été d'une
grande aide au cours de cette derni¢re période (Liberg et Gloersen 1995 ; Gloersen 1996 ;
Gloersen et Liberg 1998).

Les résultats de notre simulation démographique contribuent a la crédibilité des chiffres
du recensement. Les simulations ont généralement produit des estimations plus élevées, mais
pour la plupart des années, 1'écart était faible en chiffres absolus. A la fin de la période,
l'estimation simulée était environ 20% plus élevée que l'estimation médiane correspondante
du recensement (74 »s5. 61 loups), mais était proche de la fourchette maximale donnée pour
le recensement (72 loups). Le taux d'augmentation pour I'ensemble de la période basé sur la
simulation était le méme que celui basé sur les chiffres du recensement. Les écarts entre les
niveaux de population simulés et recensés ont augmenté rapidement au début de la période.
En 1991, il était deux fois plus important que le chiffre du recensement, bien que les deux
estimations soient relativement faibles (16 contre 8 loups). Les raisons possibles de cet écart
relatif important au cours de cette premicre période sont la sous-estimation de la mortalité
réelle ou la sous-estimation au cours des recensements. Pour de bonnes raisons, nous
pensons que c'est principalement le parametre de la mortalité qui est sous-estimé. Il est
évident que de nombreuses morts naturelles de loups se produiront sans étre signalées et ne
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seront donc pas rapportées. Deuxiémement, un grand nombre de loups tués illégalement
ont été signalés, mais il est raisonnable de supposer que la plupart des braconniers essaient
de dissimuler leurs abattages illégaux. Cette explication convient particulierement bien, étant
donné que les mortalités « manquantes » se situent presque tous dans la premiere moitié de
la période d'étude, lorsque presque tous les abattages illégaux de loups connus ont eu lieu.
Cependant, si la mortalité au cours de la premicére moitié de la période d'étude est sous-
estimée, alors notre hypothese de loups morts de vieillesse au cours de la seconde moitié est
exagérée, ce qui peut expliquer pourquoi I'écart entre les deux estimations pour cette période
a diminué pendant plusieurs années. En fin de compte, les divergences entre les deux séries
d'estimations de la population pourraient donc étre dues a des informations incompletes sur
la facon dont les mortalités ont été distribuées au cours de la période.

Evolution de la population

Bien que sept portées aient été confirmées dans le centre-sud de la Scandinavie entre 1983 et
1990, et que plus de 20 petits aient été produits, le nombre de loups suivis chaque hiver est
resté inférieur a 10 pendant toute cette période. C'est a partir de 1991, lorsque nous avons
commencé a enregistrer plus d'une portée par an, que la population a commencé a montrer
une augmentation marquée, qui s'est poursuivie jusqu'a la fin de I'étude en 1997-1998.

Densité des proies

La disponibilité des proies peut étre le facteur ultime limitant les populations de loups
(Peterson et al. 1984 ; Ballard et al. 1987 ; Messier 1994). Cependant, au cours des années
1980 et 1990, il est peu probable que la disponibilité des proies ait été un facteur limitant
pour la population de loups en Scandinavie. D'apres les estimations de la biomasse d'ongulés
sauvages, la Suede a elle seule pourrait accueillir 100 fois plus de loups que la taille de la
population pendant notre étude (Persson 1996). Dans le centre-sud de la Scandinavie, 1'élan
(Alees alces) et le chevreuil (Capreolus capreolus) sont les especes de proies les plus importantes
pour les loups (Wabakken et al. 1996 ; Olsson et al. 1997). Dans les années 1980, lorsque la
population de loups n'a pas augmenté, la population d'élans était presque deux fois plus
importante que dans les années 1990, lorsque la population de loups a finalement augmenté
(Lavsund et Sandegren 1989 ; Hornberg 1995). De méme, la densité des chevreuils a
augmenté au cours des années 1980 et a atteint son maximum au début des années 1990 dans
cette partie de la Scandinavie (Liberg et al. 1994). Ainsi, nous pouvons conclure que le retard
dans l'augmentation de la population de loups en Scandinavie n'a pas été causé par un
mangque de prédation au cours des années 1980.

Effets Allee

Pour certaines populations, il a été observé qu'en dessous d'un certain niveau, méme si les
facteurs limitants qui l'ont fait chuter sont supprimés, la croissance de la population reste
faible. Les facteurs a l'origine de cette inversion de la dépendance a la densité a de faibles
densités ont été appelés effets Allee (Allee et al. 1949). 1l s'agit d'un terme générique
désignant un certain nombre de processus négatifs susceptibles d'intervenir a de faibles
niveaux de population, notamment les effets de la consanguinité, les problémes de recherche
de partenaires de reproduction, la réduction de la facilitation sociale ou les facteurs
stochastiques. Ainsi, une explication possible de I'absence d'augmentation de la population
de loups en Scandinavie avant 1990 est la dépression de consanguinité qui a été atténuée par
la suite par l'immigration d'un ou de quelques loups. Cependant, cette explication est
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contredite par des analyses récentes d'échantillons d'ADN de loups tués qui montrent une
diminution progressive de la variation génétique tout au long de cette période et aucun signe
d'immigration apres 1983 (Ellegren et al. 1996).

L'absence d'augmentation du nombre de loups en Scandinavie avant 1991 est plus
probablement due a la difficulté de trouver des partenaires. Pendant cette période, la
reproduction n'a eu lieu que sur un seul territoire et on sait qu'une parenté proche peut
empécher la formation de couples (Smith et al. 1997). Le fait que le taux de formation de
nouvelles paires ait augmenté de facon spectaculaire une fois que de multiples unités de
reproduction étaient présentes indique en effet une sorte d'évitement de I'accouplement entre

les descendants d'un méme territoire, méme s'ils sont nés dans des portées différentes.

Un autre aspect important de 'augmentation retardée de la population est que les petites
populations sont vulnérables a la mortalité stochastique (Burgman et al. 1993). Lorsqu'une
population est aussi petite que la population actuelle de loups pendant la période 1981-1991,
quelques mortalités « supplémentaires » peuvent modifier la tendance de la population. Au
cours de cette période, 10 loups ont été trouvés morts. Selon notre modéle de simulation
simple, seuls huit mortalités « supplémentaires » au cours de cette période de 10 ans, c'est-a-
dire moins d'un par an, auraient été suffisants pour empécher l'augmentation de la
population. Si I'on considére que la majeure partie de la mortalité au cours de cette période
était due a des abattages illégaux, il n'est pas déraisonnable de conclure que nous n'avons
trouvé qu'une fraction de tous les loups morts.

Changement dans ['attitude et la protection de I"homme

Un facteur crédible contribuant au changement du taux d'accroissement au cours de I'étude
est la possibilité que la tolérance humaine a I'égard des loups ait augmentée. Nous ne
disposons d'aucune preuve sociologique de cette évolution, mais les données de mortalité
confirment cette hypothése. Presque tous les cas de mortalité de loups signalés au cours de
la période d'étude ont été causés par l'activité humaine, mais le taux de mortalité a diminué
au fil du temps. Bien que le nombre de loups tués par an soit passé d'une moyenne de 1,4
entre 1984 et 1990 a 2,0 entre 1991 et 1998, le taux de mortalité annuel était environ deux
fois plus élevé pendant la premiere période que pendant la seconde, et six fois plus élevé si
on le compare uniquement a celui des quatre dernieres années de I'étude, 1994-1998.

Comparaison avec d'autres populations de loups en voie de rétablissement

Le schéma de rétablissement de la population de loups Scandinaves présente des similitudes
avec le rétablissement de plusieurs populations de loups dans le nord des Etats-Unis. Dans
le Wisconsin, la recolonisation a commencé au milieu des années 1970 par des loups dispersés
depuis le Minnesota (Mech et Nowak 1981). Comme en Scandinavie, la population de loups
du Wisconsin est restée faible pendant la majeure partie des années 1980 (Wydeven et al.
1995) mais a montré une nette augmentation pendant les années 1990 (Anonymous 1999).
Entre les deux périodes 1979-1985 et 1986-1991, 1a mortalité des loups radio-équipés causée
par I'homme dans le Wisconsin a diminué de 72 a 22% de la mortalité totale et a été suggérée
comme étant la cause principale de I'augmentation de la population (Wydeven et al. 1995).
Dans deux populations recolonisées dans le centre des Montagnes Rocheuses, la mortalité
des loups munis de colliers émetteurs causée par 'homme représentait 95 et 84% de la
mortalité totale (Boyd et al. 1995 ; Bangs et al. 1998). Ceci suggere que la mortalité causée
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par I'homme peut étre le principal facteur de mortalité limitant I'augmentation des
populations de loups nouvellement établies et en voie de rétablissement.

Une différence importante entre les populations de loups qui se rétablissent en Scandinavie
et celles du nord des Etats-Unis est que, dans ce dernier cas, I'immigration de loups provenant
de populations adjacentes peut constituer une source supplémentaire importante
d'augmentation de la population (Forbes et Boyd 1996). Bien qu'une dispersion puisse se
produire entre les populations de loups Finlandaises et Scandinaves, il est peu probable
qu'elle soit d'une ampleur telle qu'elle puisse affecter de fagon significative le taux

d'accroissement.

Schéma de dispersion

La distance moyenne minimale de dispersion trouvée dans cette étude (313 km ; sexes
combinés) était plus grande que celle rapportée par les études nord-Américaines (Gese et
Mech 1991 ; Wydeven et al. 1995 ; Mech et al. 1998). Une raison importante pour les
distances de dispersion inhabituellement longues chez les loups Scandinaves pourrait étre
que les dispersions ont eu lieu dans des zones ou la densité de loups est extrémement faible.
La plus longue distance moyenne de dispersion rapportée en Amérique du Nord, 213 km, a
également été rapportée pour une population recolonisatrice a faible densité dans les
Montagnes Rocheuses (Boyd et al. 1995). Ceci suggere fortement que les distances de
dispersion chez les loups sont affectées par la densité de la population et, en fin de compte,
par la probabilité de trouver un partenaire. La variabilité des distances de dispersion entre
les individus et les populations peut étre particulierement importante pour augmenter la
survie des disperseurs dans les zones ou les populations sont dispersées et les mouvements

sur de longues distances peuvent faciliter les échanges génétiques entre les populations (Fritts
et Carbyn 1995 ; Forbes et Boyd 1996).

Modé¢le de colonisation

Il existe différents modeles d'expansion spécifiques aux especes pendant la phase de
colonisation. L'un des extrémes est la « diffusion » ou la « marche aléatoire », qui donne un
front d'expansion abrupt et bien défini (Skellam 1951 ; Caughley 1970 ; Okubo 1980).
L'autre extréme est une expansion caractérisée par de longs et uniques bonds en avant, ou le
front d'expansion devient plus « plat » et moins bien défini, ce qui est typique des organismes
ayant une grande capacité de dispersion et une dispersion de pré-saturation (Usher 1986 ;
Hartman 1995 ; Swenson et al. 1998). Les especes pionnieres sont le type d'organismes que
l'on s'attend a voir étre des « long disperseurs » extrémes. Plusieurs des especes proies les
plus importantes pour les loups dans le biome de la forét septentrionale sont de ce type : le
chevreuil, I'élan et le cerf de Virginie (Odocoilens virginianns) (Liberg et Wahlstrém 1995 ;
Wahlstrom et Liberg 1995).

Le mod¢le de colonisation des loups dans la présente étude est du dernier type. Seul un
des nouveaux territoires a été établi en contact indirect avec un territoire source possible.
Tous les autres ont été établis dans des endroits imprévisibles a des distances variables des
territoires natals possibles. A ce stade précoce du rétablissement des loups en Scandinavie, la
plupart des loups traversent de vastes zones d'habitat apparemment approprié avant de
s'établir. Par conséquent, en 1998, 20 ans apres la premiere reproduction, il y avait encore de
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vastes étendues, d'habitat inoccupé dans la zone englobée par les territoires les plus éloignés
(Fig. 21).

Ce schéma de colonisation n'est évidemment pas unique a notre population d'étude. Des
schémas similaires ont été trouvés dans des populations de loups en expansion dans le
Montana (Boyd et al. 1995) et le Wisconsin (Wydeven et al. 1995), mais Fritts et Mech (1981)
ont décrit une colonisation plus proche de la diffusion. Ce comportement des loups pourrait
avoir évolué en réponse a un modele de dispersion similaire de leurs principales proies. Une
autre explication est que le fait de s'installer loin des autres territoires peut minimiser la
compétition pendant la phase initiale de la colonisation, lorsqu'il y a un surplus d'habitat

approprié.

Viabilité de la population

Récemment, les discussions entre les gestionnaires de la faune et les chercheurs en Norvege
et en Suede se sont concentrées sur la question de savoir quand et a quelle taille la population
de loups de Scandinavie peut étre considérée comme viable. Trois risques majeurs pour les
petites populations ont été identifiés : la variabilité stochastique de la démographie et de
l'environnement et les problemes génétiques (Soulé 1986 ; Burgman et al. 1993). Une analyse
utilisant le logiciel VORTEX (Lacy 1993) a montré qu'une population de loups de 100-200
individus ou plus serait considérée comme viable (>95% de probabilité¢ de survie dans les
100 ans) en fonction de la stochasticité de la démographie et de l'environnement (Ebenhard
1999). En utilisant les données sur la taille minimale de la population trouvée en Scandinavie
durant I'hiver 1998 (50 loups) et le taux de croissance (A = 1,20), il a été trouvé dans la méme
analyse que le risque d'extinction dans les 100 ans était négligeable. De méme, en modélisant
des populations de loups disjointes, Haight et al. (1998) ont trouvé que seulement 16
territoires ou 100 individus pouvaient survivre a long terme si l'immigration était adéquate et
si des parties de la population étaient protégées.

Ces analyses supposent qu'il n'y a pas d'effets de suppression de la consanguinité. Lorsque
les risques génétiques sont pris en compte, les tailles requises des populations viables
augmentent. Soulé (1980) a conclu que la taille minimale de la population nécessaire pour
éviter un risque aigu de dépression due a la consanguinité était d'au moins 200, en supposant
une taille effective de la population (IN.) de 50. Pour assurer la viabilité a long terme (des
centaines a des milliers de générations), pas moins de 2000 (IN. = 500) loups seraient
nécessaires (Franklin 1980).

Ebenhard (1999) a également simulé les effets de la détérioration génétique de la population
de loups de Scandinavie et a conclu que si elle était totalement isolée, une population de 500
loups ou plus serait nécessaire pour maintenir 95% de la variation génétique trouvée dans la
population pendant 100 ans. Sinon, pour atteindre le méme objectif génétique avec une
population de 200 loups, une immigration serait nécessaire. Dans ce cas, un loup par an, en
moyenne, suffirait a compenser la perte de variation génétique dans cette population.

Ainsi, la question de savoir si la population de loups de Scandinavie est totalement isolée ou

si elle a des liens avec d'autres populations peut étre vitale pour l'avenir de la population, et
donc pour sa gestion. La distance la plus courte entre la limite de la population actuelle et la
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source génétique possible la plus proche, la population de loups Finno-Russe, est d'environ
800 km, une distance comprise dans l'aire de répartition connue pour les disperseurs des
deux sexes (Fritts 1983 ; Boyd et al. 1995 ; cette étude).

La gestion

Dans un plan de gestion des grands carnivores adopté par le Parlement Norvégien, 'objectif
principal de la gestion Norvégienne est d'assurer la présence de « 8 a 10 groupes familiaux »
dans le centre-sud de la Scandinavie (Miljoverndepartementet 1996-1997). Les autorités
Suédoises ont suggéré un niveau légerement plus élevé, soit 15 « couples de loups résidents »
(Naturvardsverket 1997). Ces deux niveaux de population sont bien inférieurs a la capacité
d'accueil des loups sur la péninsule Scandinave, méme si l'on ne considére que l'aire de
répartition actuelle des loups (Persson 19962 ; Persson et Sand 1998). Elle est également
inférieure a ce qui est considéré comme une taille de population viable d'un point de vue
génétique et a long terme (Ebenhard 1999 ; Laikre et Ryman 1999). Cependant, Fritts et
Carbyn (1995), s'appuyant sur des données empiriques concernant les populations de loups
existantes, ont déclaré que les populations de loups en général font preuve d'une plus grande
résilience que ne l'indique la théorie, que les traitements théoriques antérieurs de la viabilité
de la population ont exagéré la taille requise de la population et que, par conséquent, les
analyses de viabilité ont peu contribué aux programmes de rétablissement des loups. Ils ont
¢galement conclu que « l'extraordinaire capacité de dispersion de l'espece - d'ou un degré
élevé d'interconnexion des métapopulations - peut étre une raison majeutre pour laquelle les
modeles théoriques simples ne sont pas adéquats pour les loups ». Dans les deux cas, le défi
de la gestion est de maintenir une population de loups viable dans une petite zone
géographique a un certain niveau prédéterminé, étant donné le taux de croissance potentiel

élevé de la population de loups.

Des enquétes d'opinion ont montré qu'a I'échelle nationale et locale, dans la principale aire
de répartition du loup, une grande majorité de Suédois et de Norvégiens ne souhaitent pas
l'extermination de l'espece (Dahle et al. 1987 ; Bjerke et al. 1998 ; Karlsson et al. 1999).
Actuellement, l'abattage illégal de loups ne semble pas constituer une menace immédiate pour
la population, car elle augmente d'environ 25% par an malgré quelques abattages illégaux.
Cependant, les principaux défis futurs de la gestion des loups en Scandinavie seront de
maintenir et d'améliorer la compréhension du public et I'acceptation locale de I'espece au fur
et a mesure que sa population augmentera.

Un autre défi est de maintenir la vaste zone de rennes semi-domestiqués, qui couvre la moitié
nord de la Scandinavie, exempte de conflits avec les loups, tout en permettant le passage d'au
moins quelques disperseuts de la population source de Finlande/Russie pour se mélanger
avec les loups du centre-sud de la Scandinavie afin d'éviter l'isolement génétique. Par
conséquent, il est nécessaire de mieux connaitre la viabilité de la population de loups en
Scandinavie, et 'accent devrait étre mis sur la poursuite de la recherche intégrée sur la
génétique du loup et la dynamique de la population basée sur la radio-télémétrie, incluant a
la fois les populations de loups Finlandaises et Scandinaves.

Wabakken et al. 2001 20 Traduction Deepl & RP — 04/11/2023



	Aire d’étude
	Matériel et méthode
	Résultats
	Discussion

