
Hulva et al. 2024   Traduction DeepL & RP – 30/03/2024 1 

 

Mélange génétique entre les populations de loups 

d'Europe centrale et des Alpes 
 

 
Wildlife Biology 2024: e0128, doi: 10.1002/wlb3.01281 

 

Résumé 
La reconstitution et l'expansion de populations de loups autrefois isolées en Europe 
soulèvent des questions sur la nature de leurs interactions et sur les conséquences futures 
pour la viabilité et la conservation des populations. Les populations fragmentées 
fusionneront-elles ou maintiendront-elles un certain niveau d'isolement grâce à la migration ? 
L'Europe centrale se prête bien à l'obtention de données empiriques dans ce domaine, car 
elle représente un « carrefour » avec un potentiel de contact entre plusieurs lignées 
phylogéographiques. Dans cette étude, des échantillons génétiques non invasifs obtenus lors 
de la surveillance des populations dans les chaînes de montagnes de la forêt de Bohême et 
de Bavière (BBF) en République Tchèque et en Allemagne (massif de Bohême) ont été 
analysés à l'aide de différents marqueurs neutres, notamment la séquence mitochondriale, les 
microsatellites nucléaires autosomiques et les marqueurs sexosomiques gonosomiques. Les 
profils génétiques obtenus ont été comparés aux données de référence afin d'étudier 
l'ascendance de la population. Les analyses en grappes des génotypes microsatellites et la 
présence syntopique des haplotypes HW01 et HW22 ont montré un mélange génétique 
entre les populations d'Europe centrale et les populations Alpines. Il s'agit d'un contact 
secondaire et d'un mélange entre des populations autrefois allopatriques ayant des histoires 
phylogéographiques différentes et des centres d'expansion éloignés dans des biomes 
différents dans la région de la Baltique par rapport à la péninsule des Apennins et aux Alpes. 
En outre, l'étude décrit l'événement fondateur et la généalogie de ce dème mélangé, qui vit 
dans des conditions environnementales intermédiaires par rapport aux formes parentales, et 
souligne le rôle des zones protégées en tant que tremplins dans le processus de recolonisation 
de l'aire de répartition des grands mammifères menacés d'extinction. 

Europe centrale 2024 
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INTRODUCTION 
L'histoire de l'aire de répartition de nombreuses espèces de mégafaune implique 

fréquemment 1) de grandes aires de répartition continues avant les impacts humains 

substantiels ; 2) une réduction et une fragmentation anthropiques de l'aire de répartition ; 3) 

dans certains cas, comme chez le loup gris Canis lupus, un processus de réexpansion à l'ère 

post-industrielle. Diverses études soulignent que les populations de mammifères Européens 

étaient plus interconnectées avant les interventions humaines (Tucker et al. 2018). La 

fragmentation de l'aire de répartition résultant de la perte d'habitat et de 

l'exploitation/persécution a souvent des conséquences profondes sur la variation et la 

structure génétiques d'espèces particulières (Haag et al. 2010). Les mesures de protection, 

l'abandon des paysages et d'autres facteurs conduisent à la reconstitution de certaines 

populations (Horn et al. 2014, Lucena-Perez et al. 2022). Cependant, il est difficile de décrire 

les conséquences et de prédire l'avenir du processus de recolonisation et d'expansion des 

populations animales autrefois isolées. Un scénario possible implique la fusion des 

populations, effaçant les différences génétiques (Kearns et al. 2018, Jan et al. 2023). D'autre 

part, un certain niveau d'isolement avec une migration maintenue par la différenciation 

écologique pourrait se produire chez les espèces dont les aires de répartition s'étendent sur 

différents biomes, y compris les prédateurs cosmopolites (Pilot et al. 2006, Ratkiewicz et al. 

2014, Foote et al. 2016). 

 

Le mélange génétique intraspécifique de lignées divergentes autrefois isolées est un facteur 

proximal crucial impliqué dans les scénarios d'expansion. Le mélange peut avoir des 

conséquences négatives, telles que la dépression de reproduction (Sagvik et al. 2005, Huff et 

al. 2011). Des conditions spécifiques doivent être remplies pour que le processus ait des effets 

bénéfiques liés à l'hétérosis et joue un rôle adaptatif. Au cours des expansions de l'aire de 

répartition, le mélange intraspécifique peut générer des changements dans les compositions 

génomiques qui peuvent éventuellement augmenter l'aptitude et offrir des possibilités 

d'adaptation locale et de survie (Krehenwinkel et Tautz 2013, Rius et Darling 2014, Fontsere 

et al. 2019). Par exemple, Hendricks et al. (2019) ont rapporté un mélange entre les écotypes 

de loups de la forêt tropicale côtière et de la forêt des Rocheuses du Nord. Les meutes 

mélangées ont colonisé de nouvelles zones intermédiaires sur le plan environnemental dans 

l'État de Washington, aux États-Unis. Notamment, une meute métissée a même créé un 

territoire dans une zone où l'environnement était moins approprié pour les deux populations 

parentales (Hendricks et al. 2019). Des événements récents de métissage bénéfique entre 

plusieurs lignées phylogéographiques divergentes, formées lors de raréfactions locales 

dramatiques causées par la chasse et la destruction de l'habitat, ont été signalés chez plusieurs 

espèces de mammifères Européens. Par exemple, la loutre Eurasienne Lutra lutra (Pigneur et 

al. 2019), le castor Européen Castor fiber (Munclinger et al. 2022), le chat sauvage Européen 

Felis silvestris (Mueller et al. 2020) ou l'ours brun Ursus arctos (Kopatz et al. 2014). 

 

L'Europe centrale représente un important « carrefour » phylogéographique où plusieurs 

populations précédemment isolées interagissent (Eliášová et al. 2022). Les populations de 

loups fournissent un exemple convaincant des interactions et de la divergence génétique qui 

façonnent la biodiversité de la région (Pilot et al. 2010). Actuellement, des populations 

d'Europe centrale, des Carpates, des Alpes et de la région Dinaric-Balkan sont présentes dans 

la région (Hulva et al. 2018). 



Hulva et al. 2024   Traduction DeepL & RP – 30/03/2024 3 

 

La population d'Europe centrale a divergé de la population Baltique (Szewczyk et al. 2019, 

2021). Suite à la protection nationale des loups en Pologne en 1998, les fondateurs de cette 

population se sont étendus du nord-est de la Pologne vers l'ouest (Nowak et Mysłajek 2016) 

et en Allemagne (Jarausch et al. 2021), où ils ont établi la première meute reproductrice en 

2000 (Ansorge et al. 2010). L'aire de répartition actuelle de la population d'Europe centrale 

est située dans certaines parties de la plaine Européenne, avec les plus grands effectifs en 

Pologne et en Allemagne et des ramifications dans d'autres régions telles que la République 

Tchèque (Fig. 1, Informations complémentaires, Boitani 2018) et des enclaves isolées en 

Slovaquie (Hulva et al. 2018). Par conséquent, un certain degré de métissage entre les 

populations d'Europe centrale et des Carpates a également été mentionné (Hulva et al. 2018). 

La population Alpine est originaire d'une population Italienne isolée dans la péninsule des 

Apennins et a colonisé les Alpes au cours des années 1990 (Lucchini et al. 2002, Valière et 

al. 2003). La colonisation des Alpes s'est accompagnée d'un fort effet fondateur, ce qui 

explique que les individus formant la population actuelle des Alpes présentent une plus 

faible variabilité génétique que les loups des Apennins (Fabbri et al. 2007). La différenciation 

génétique est maintenue par un flux génétique réduit entre la population source en Italie et 

la population des Alpes (Fabbri et al. 2007, 2014). Cependant, un certain mélange de la 

population alpine avec la population Dinarique-Balkanique a été détecté (Ražen et al. 2016) 

et pourrait être lié à la colonisation de nouvelles régions (Fabbri et al. 2014). Actuellement, 

la majorité de la population habite les parties occidentales des Alpes, entre la France et l'Italie, 

et une plus petite proportion de la population habite la partie orientale des Alpes (Marucco 

et al. 2023). Plusieurs territoires sont également établis dans le Massif central, les Pyrénées, 

la Suisse et l'Autriche (Boitani 2018). Des animaux vagabonds ont également été 

occasionnellement documentés en Allemagne et en République Tchèque (données propres). 

Les populations étudiées présentent des histoires phylogéographiques contrastées (Pilot et 

al. 2010, Hindrikson et al. 2017, Montana et al. 2017, Salari et al. 2017). Les loups des 

populations Italiennes et Alpines sont caractérisés par un haplotype unique appartenant à 

l'haplogroupe 2 et sont liés à une ancienne lignée éteinte qui était répandue en Eurasie et 

en Amérique du Nord à la fin du Pléistocène (Pilot et al. 2010), y compris un morphotype 

distinct de loups Béringiens (Meachen et al. 2016). Les loups de la population d'Europe 

centrale, en revanche, appartiennent à l'haplogroupe 1, dont la fréquence a augmenté après 

le dernier maximum glaciaire (LGM) et qui a dépassé l'haplogroupe 2 au cours des derniers 

milliers d'années (Pilot et al. 2010, Hindrikson et al. 2017). Les changements dans la 

fréquence des haplotypes ont très probablement été associés à des changements 

environnementaux et écologiques survenus après le LGM (Pilot et al. 2010). Les voies 

microévolutives divergentes se reflètent également dans la diversification phénotypique. 

Suivant la règle de Bergmann, les loups des populations Italiennes et Alpines ont des tailles 

plus petites que les loups d'Europe centrale (Nowak et Federoff 2002, O'Keefe et al. 2013). 

Ces populations diffèrent également par leurs traits phénotypiques et leur comportement, 

liés à des variations dans les stratégies de chasse et les préférences des proies (Palmegiani et 

al. 2013, Zlatanova et al. 2014), et les dynamiques de reproduction, en particulier le moment 

de la reproduction (Mech 2002, Schmidt et al. 2007). Le comportement de mise bas varie 

également ; les femelles de plaine creusent des tanières sous des arbres déracinés, etc., tandis 

que les femelles de montagne utilisent des cachettes naturelles (grottes et crevasses 

rocheuses) comme tanières (Mech et Boitani 2003, Schmidt et al. 2007, Volokh 2011). 
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Cette étude se concentre sur la recolonisation de l'écosystème de la forêt de Bohême et de 

Bavière (BBF) par les loups gris en utilisant la génétique non invasive. Tout d'abord, elle 

examine son ascendance au sein des populations d'Europe centrale et Alpine et le degré de 

mélange au sein du dème de la FBB à l'aide de méthodes de regroupement. Ensuite, sur la 

base de méthodes généalogiques, il décrit ses relations avec les populations parentales 

originaires des Alpes et de la plaine nord-Européenne, sa composition génétique et l'histoire 

de la meute. 

MATERIEL ET METHODE 
Zone d'étude 

La forêt de Bohême et de Bavière (BBF) est située dans une unité géologique qui forme la 

transition entre la grande plaine Européenne au nord et la ceinture orogénique hercynienne 

au sud (Fig. 1), typique des hautes altitudes. Le BBF comprend l'une des plus grandes forêts 

contiguës protégées d'Europe centrale (Heurich et al. 2015). Elle est dominée par des basses 

montagnes boisées, avec des tourbières dans certaines zones, et une végétation qui ressemble 

beaucoup à la flore Alpine de haute montagne (Metzger et al. 2005). La population locale de 

loups s'est éteinte au 18ème siècle (Hůrka 1981, Bufka et al. 2005). 

 

 
Figure 1. Présence permanente de loups gris dans les noyaux des populations Alpines (bleu) et d'Europe centrale (rouge), 

ainsi que toutes les données de présence dans les forêts de Bohême et de Bavière (violet foncé). Les données d'occurrence 
pour les populations d'Europe centrale et Alpine contiennent des données de la liste rouge de l'UICN (données jusqu'en 
2016) mises à jour avec des publications plus récentes et des rapports disponibles (pour certains pays, jusqu'à l'année 
du loup 2019-2020). Les données relatives aux forêts de Bohême et de Bavière contiennent toutes les données de 
présence des années 2014 à 2021 dans la zone cartographiée. Une liste des sources de données se trouve dans les 

informations complémentaires. Les données d'occurrence sont présentées dans la grille de référence de l'AEE (10 × 10 
km). L'altitude est affichée en tons gris avec une échelle de 500 m et une plage d'altitude de 0 à 4800 m 

En 1963, les efforts de protection de la nature ont conduit à la création du paysage protégé 

de la Šumava, qui couvre environ 996 km2. Le parc national de la forêt Bavaroise (Bayerische 

Wald) a été fondé en 1970 sur une superficie de 250 km2, et le parc national de la Šumava 

(parc national de la forêt de Bohême) a été créé en 1991, avec une superficie d'environ 690 

km2 (Křenová et Vrba 2014). La présence de loups était sporadique jusqu'à la première 

preuve de l'installation permanente de loups dans cette zone en 2015 (Kutal 2017). 
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Suivi sur le terrain et collecte d'échantillons 

Des données génétiques et d'occurrence ont été collectées dans le BBF pendant les années-

loups (WY) (début mai à fin avril de l'année suivante) de WY 2013/2014 à WY 2020/2021 

(Informations complémentaires). Bien que l'ensemble des données contienne des données 

jusqu'au 7 mars 2021, l'ensemble de la WY 2021/2022 n'a pas pu être pris en compte et 

évalué dans le cadre de cette étude. Avant 2017, les loups ont été suivis de manière 

opportuniste dans la zone d'étude ; par la suite, un suivi systématique a été appliqué. Pour 

l'analyse génétique, des échantillons non invasifs d'excréments, de poils, d'urine, 

d'écouvillons d'urine, de sang d'œstrus femelle, d'écouvillons de kills sites et de tissus 

provenant d'animaux tués sur la route ont été inclus (Informations complémentaires). Les 

échantillons ont été collectés par les organisations responsables (cf. Remerciements). Tous 

les échantillons ont été conservés dans de l'éthanol à 96% à -20°C. Les données d'occurrence 

consistaient en des données de piégeage photographique et de suivi, suivant l'approche de 

Kaczensky et al. (2009). Chaque enregistrement a été positionné par un GPS portable et daté. 

Les pièges photographiques ont été placés sur des sites où des signes de présence de loups 

avaient été mis en évidence précédemment. 

 

Tous les enregistrements ont été validés selon les critères du « statut et de la conservation de 

la population de lynx Alpin » (SCALP) (Molinari-Jobin et al. 2012). Pour l'évaluation de la 

valeur SCALP pour les loups, les lignes directrices publiées par Kaczensky et al. (2009) ont 

été utilisées. Pour la visualisation spatiale, seuls les enregistrements qui ont approuvé la 

validation C1 (preuve claire : par exemple, données télémétriques, preuve génétique, animal 

trouvé mort, images de pièges photographiques) ou C2 (preuve confirmée par une personne 

expérimentée : par exemple, piste ou proie) ont été pris en compte ; tous ces enregistrements 

ont été convertis en couche de points dans le système d'information géographique (SIG) 

(ArcGIS 10.8 d'ESRI). Ainsi, chaque point donné représente une marque de loup confirmée 

pour la date d'origine. Le contexte spatial des données d'occurrence a été étudié dans ArcGIS 

10.8 d'ESRI. Les enregistrements ont été regroupés en années-loups (WY). L'estimation de 

la densité du noyau a été déployée pour montrer les points chauds de l'activité des loups dans 

la dernière année-loup complète disponible pour notre étude - l'année-loup 2020/2021. La 

fonction de noyau a utilisé la fonction de noyau quartique (Silverman 1998) ; la largeur de 

bande a été calibrée à l'aide des données de l'année-loup en question. Les zones couvertes 

par les échantillons génotypés avec succès de deux meutes de loups ont été visualisées sous 

la forme d'un polygone convexe minimal à 100% (MCP) basé sur les échantillons génétiques 

de l'année scolaire 2020/2021, vraisemblablement après la stabilisation du territoire des 

loups. La surface des polygones a été mesurée dans ArcGIS 10.8 par ESRI. 

 

Les informations sur l’occurrence permanente des populations alpines et d’Europe centrale 

(Fig. 1), ainsi que les données sur l’occurrence d’autres populations situées à une distance du 

BBF pouvant être atteinte par la dispersion des loups, ont été tirées de la littérature disponible 

jusqu’en 2020 (Informations complémentaires) et fusionnées dans la couche d’occurrence 

dans ArcGIS 10.8 par ESRI. Les données génétiques de référence utilisées pour les analyses 

comparatives des groupes comprenaient des échantillons de populations alpines et d’Europe 

centrale (informations complémentaires). Des génotypes provenant des enclos des forêts de 

Bohême et de Bavière ont été ajoutés pour détecter la contribution potentielle des animaux 

en captivité dans la population sauvage (informations complémentaires). 
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Extraction et amplification de l’ADN 

… 

Une combinaison de microsatellites autosomiques hérités des parents, de loci gonosomiques 

déterminant le sexe et d'ADN mitochondrial matrilinéaire a été utilisée pour le génotypage 

individuel et la détermination des haplotypes. Au total, 21 loci microsatellites ont été 

utilisés, dont 13 loci partagés par les parties Tchèque et Allemande. 

… 

 

Analyses de génétique des populations 

La notation et la classification des allèles ont été effectuées dans le logiciel geneious à l'aide 

du plugin geneious Microsatellite (Kearse et al. 2012). Les allèles à un locus particulier ont 

été acceptés selon la méthode de consensus « n/2 », dans laquelle les allèles apparaissent dans 

la moitié des réplicats (Benschop et al. 2013). Dans cette étude, les allèles apparaissant dans 

au moins deux amplifications sur trois ont été admis dans le génotype de consensus. Sur la 

base de l'hypothèse d'une valeur PIsib < 0,001 pour garantir une puissance statistique 

suffisante de l'ensemble de données dans les analyses d'identité et de parenté (McKelvey et 

Schwartz 2004), les échantillons avec au moins 67% d'amplification de loci (minimum 14 sur 

21 loci) et 77% d'amplification de loci (10 sur 13 loci) ont été considérés comme des 

génotypes consensus multilocus de qualité suffisante en République Tchèque et en 

Allemagne, respectivement (Szewczyk et al. 2019, Jarausch et al. 2021). Les séquences 

obtenues ont été éditées, alignées et assignées aux haplotypes connus sensu Pilot et al. (2010) 

à l'aide du logiciel geneious (Kearse et al. 2012). L'équilibre de Hardy-Weinberg, la présence 

d'allèles nuls et l'abandon d'allèles ont été estimés à l'aide d'un micro-contrôleur (Van 

Oosterhout et al. 2004). 

 

L'analyse d'identité a été réalisée à l'aide du programme cervus (Kalinowski et al. 2007). Pour 

le filtrage initial, le nombre minimum de loci correspondants et la correspondance floue 

(nombre de non-concordances entre les génotypes) dans les échantillons Tchèques ont été 

fixés à 14 et cinq loci, respectivement. La comparaison des échantillons Tchèques et 

Allemands a été basée sur 13 loci (P(ID)sib = 0,0002), le nombre minimum de loci 

correspondants étant respectivement de neuf et de cinq correspondances floues. Avant 

d'éliminer les génotypes identiques de l'ensemble de données, les données primaires et les 

métadonnées ont été à nouveau examinées. Les origines des individus fondateurs et la 

dispersion de la progéniture en dehors de la zone étudiée ont été déterminées par 

comparaison avec les bases de données de profils génétiques issues du suivi génétique 

national des loups en Allemagne et en République Tchèque. Le logiciel ml-relate (Kalinowski 

et al. 2006) a été utilisé pour estimer la structure généalogique. Après l'estimation de la 

relation la plus probable (FS =frère et sœur ; PO = parent/enfants), le test d'hypothèse 

spécifique, avec 100 000 génotypes simulés, a été exécuté pour déterminer si la relation 

choisie était statistiquement significative (Kalinowski et al. 2006). Les données temporelles 

et spatiales des échantillons collectés ont été prises en compte pour affiner les relations 

suggérées. Les résultats des analyses précédentes ont été confirmés à l'aide d'une approche 

de maximum de vraisemblance dans COLONY ver. 2.0.6.6. (Jones et Wang 2010). L'analyse a 

été traitée avec l'hypothèse d'une polygamie femelle/mâle et tous les individus ont été 

considérés comme des parents candidats. La probabilité d'inclure les pères et les mères 
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comme candidats à la paire parentale a été fixée à 0,5, avec un taux d'erreur supposé de 0,01 

(Palomares et al. 2017). 

 

Des analyses de regroupement bayésiennes ont été utilisées pour déduire la structure 

génétique de la population. Dans le logiciel de structure (Pritchard et al. 2000), le rodage 

initial a été fixé à 2 × 105 étapes suivies de 106 itérations de Markov Chain Monte Carlo 

(MCMC). Le modèle de mélange avec des fréquences d'allèles corrélées et aucune 

information préalable sur la population a été utilisé. Le nombre de grappes examinées a été 

fixé entre K = 1 et K = 10. Chaque K a été répété cinq fois. Les résultats ont été téléchargés 

dans une application web structureelector (Li et Liu 2018) pour sélectionner et visualiser le 

nombre optimal de grappes à l'aide de plusieurs méthodes. Dans cette étude, deux méthodes 

ont été sélectionnées : la méthode Puechmaille (Puechmaille 2016) et la méthode Evanno 

(Evanno et al. 2005). Trois analyses différentes de la structure ont été réalisées. La première 

comprenait tous les individus BBF issus de la nature (n = 22) et les individus captifs issus des 

enclos de la forêt de Bohême (n = 15) et de Bavière (n = 8). La deuxième analyse n'a porté 

que sur les individus sauvages (n = 22). La troisième analyse a été réalisée en utilisant 

seulement trois individus (descendants) par meute du dème BBF sauvage (n = 6), afin de 

contrôler l'impact de la parenté sur le regroupement bayésien. Dans les trois analyses, des 

échantillons de référence de la population Alpine (n = 25) et de la population d'Europe 

centrale (n = 20) ont été inclus. Une analyse factorielle des correspondances (FCA) mise en 

œuvre dans genetix 4.05 (Belkhir et al. 2000) a été utilisée pour visualiser les distances 

génétiques entre les individus et les populations étudiés (n = 67). Tous les génotypes uniques 

du dème BFF (n = 22) et les génotypes de comparaison des populations Alpines (n = 25) et 

d'Europe centrale (n = 20) ont été utilisés. 

RESULTATS 
Généalogie du dème BBF 

Au total, 233 échantillons génétiques ont été traités dans la zone d'étude au cours de la 

période considérée. Au total, 96 génotypes de loups du BBF ont été obtenus et le taux de 

réussite de l'amplification était d'environ 41% (informations complémentaires). Le PI(ID)sib de 

l'ensemble des données comprenant les échantillons Tchèques et Allemands (0,0002) était 

suffisamment faible pour permettre une discrimination fiable des individus (McKelvey et 

Schwartz 2004). Le dème BBF est probablement en équilibre HW, aucune preuve d'une 

chute importante d'allèles n'a été trouvée et la présence d'allèles nuls n'a pas été détectée. 

L'analyse d'identité a révélé 22 génotypes uniques, ce qui donne un taux de recapture de 4,32. 

Huit femelles et 14 mâles ont été détectés, ce qui donne un sex-ratio de 1,75. Au total, 18 

séquences mitochondriales ont été identifiées à partir de 22 échantillons présentant des 

génotypes microsatellites uniques (avec un taux de réussite de 82% ; Fig. 2a). 17 individus 

portant l'haplotype HW01 et un individu portant l'haplotype HW22 ont été identifiés dans 

la zone d'étude. Les individus captifs des enclos portent des haplotypes différents de ceux 

des loups du dème BFF, les loups captifs de la forêt de Bohême portent l'haplotype HW04 

et les loups captifs de la forêt de Bavière portent l'haplotype HW13 (Informations 

complémentaires). 
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Figure 2. Localités des échantillons et affinités génétiques des loups gris mélangés dans la forêt de Bohême et de 

Bavière au cours des années-loups (WY) de WY 2013/2014 à WY 2020/2021. Les échantillons génétiques sont 
affichés en fonction de la première occurrence détectée d'un individu particulier. (a) Montre les haplotypes de la 
séquence mitochondriale. Les polygones convexes minimaux (ligne noire) construits à partir de tous les enregistrements 
génétiques de membres particuliers de la meute en 2020/2021 visualisent les zones couvertes par des échantillons 
génotypés avec succès. La carte de densité (échelle de couleur violette) est construite à partir de tous les enregistrements 

d'occurrence (génétiques et pièges photographiques) au cours de l'année scolaire 2020/2021. L'altitude est représentée 
dans les tons bruns, avec une échelle de 500 m et une fourchette d'altitude de 0 à 1330 m. La grille de référence de 
l'AEE (10 × 10 km) est utilisée. (b)-(c) Représentation du regroupement des microsatellites nucléaires 13, tel que détecté 
par les analyses de structure lorsque K = 2 (b) et K = 3 (c). Les codes de couleur en (b) et (c) sont les suivants : population 
alpine (bleu), pop. d'Europe centrale (rouge) et BBF dème (rouge). (rouge) et BBF dème (violet). Les frontières des zones 

protégées sont marquées par des lignes vertes (parcs nationaux) et grises (autres zones protégées). Les frontières des 
pays sont marquées par des lignes rouges 

 

Structure de la population et analyse des mélanges 

La première analyse de la structure, qui incluait les loups BBF captifs, a donné K = 4 

(Puechmaille 2016) et K = 3 (Evanno et al. 2005) comme étant le nombre de clusters le mieux 

supporté (Informations complémentaires). Aucun mélange entre les groupes de loups 

sauvages et les loups captifs de l'enclos n'a été observé. La seconde analyse, qui n'incluait que 

les loups sauvages du BBF, suggérait K = 3 (Puechmaille 2016) et K = 2 (Evanno et al. 2005) 

comme le nombre de groupes le plus probable (Fig. 2b-c ; Informations complémentaires). 

Dans les deux meutes de BBF sauvages, un mélange de populations Alpines et d'Europe 

centrale a été détecté. Les résultats de la troisième analyse, qui n'incluait que trois individus 

(descendants) de chaque meute du BBF, ont également suggéré K = 3 (Puechmaille 2016) et 

K = 2 (Evanno et al. 2005) comme le nombre le plus probable de grappes (Fig. 3a, 

informations complémentaires). Dans K = 2, les échantillons de la meute RUD ont montré 

un mélange plus important avec la population d'Europe centrale par rapport aux 
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échantillons de celle de SRN. Les résultats de l'analyse FCA montrent une division claire en 

trois groupes (Fig. 3b-c). Le mélange a également été confirmé par l'analyse de l'ADN 

mitochondrial. L'haplotype HW01 se retrouve principalement dans la population d'Europe 

centrale, tandis que l'haplotype HW22 est caractéristique de la population Alpine (Fig. 2a). 

 

 
Figure 3. (a) Analyse bayésienne de regroupement du dème de loup sauvage BBF (trois descendants par meute ; six 
génotypes uniques) et des populations alpines (n = 25) et d'Europe centrale (n = 20) comparées à l'aide de 13 loci 
microsatellites. Les résultats sont présentés pour deux (K = 2) et trois (K = 3) groupes. Les lignes verticales représentent 

les génotypes individuels, les segments de couleur représentent les coefficients d'appartenance aux groupes (Qi) et les 
codes de couleur correspondent à la figure 1. Les résultats complets de l'analyse (Delta K et L(K) moyen (± SD) selon 
Evanno et al. (2005), ainsi que les statistiques MedMedK, MedMeanK, MaxMedK et MaxMeanK (Puechmaille 2016), 
sont affichés dans les informations complémentaires. (b)-(c) Analyse factorielle des correspondances (AFC) du dème de 
loup sauvage BBF (n = 22) et des populations alpines (n = 25) et d'Europe centrale (n = 20) comparées à l'aide de 13 

loci microsatellites 

 

Relations familiales 

L'analyse des généalogies a indiqué la présence de deux meutes, Ruda (RUD) (à l'ouest) et 

Srni (SRN) (à l'est) (Fig. 2a, Informations complémentaires). La carte de densité de l'année 

2020/2021 est présentée dans la Fig. 2a. Les polygones représentant les zones couvertes par 

des échantillons génotypés avec succès au cours de l'année scolaire 2020/2021 avaient une 

superficie de 97 km2 pour la meute RUD et de 185 km2 pour la meute SRN (Figure 2a). La 

meute SRN a été la première à s’établir. La femelle reproductrice (GW665f) porte l'haplotype 

HW01 et le mâle reproducteur (GW676m) porte l'haplotype HW22. La première capture 

d'un échantillon génétique du mâle reproducteur (GW676m) a été constatée dans les Alpes 

Bavaroises, à environ 180 km de la région BBF, distance mesurée en ligne droite 

(Informations complémentaires). Cependant, nous n'avons pas été en mesure de détecter la 

meute de naissance originale et il y a un écart de 3 ans jusqu'à la recapture génétique dans la 

région BBF (Informations complémentaires). La femelle reproductrice (GW665f) provenait 

de la population d'Europe centrale, avec une présence éparse dans les hautes terres 

hercyniennes (Szewczyk et al. 2021). Une présence antérieure de cet individu n'a pas été 

détectée, et donc la localisation de la meute de naissance de cette femelle n'a pas pu être 

déterminée, ni la distance qu'elle a parcourue. 

 

Jusqu'à présent, 14 descendants de la meute fondatrice ont été identifiés. Une nouvelle meute 

proche de Zelezna Ruda (meute RUD), avec un mâle (GW1488m) et une femelle (GW1112f), 

a été découverte. D'après les analyses parentales, la femelle fondatrice de la meute RUD 
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(GW1112f) a probablement été remplacée par sa sœur (GW871f) au cours de la période 

d'échantillonnage. Les deux femelles reproductrices de la meute RUD étaient à l'origine des 

descendants de la meute SRN (Informations complémentaires). Les trois individus portaient 

également l'haplotype HW01. Dans les deux groupes de reproduction de deuxième 

génération, deux descendants ont été identifiés jusqu'à présent. Une dispersion sur de longues 

distances de quatre mâles issus de la meute SRN a été détectée : deux individus (GW942m 

et GW938m) se sont dispersés vers le centre et le nord de l'Allemagne (à environ 270 km et 

520 km de distance, mesurée en ligne droite), tandis qu'un individu (CW20_228m) a été 

détecté en Moravie (à environ 290 km de distance) et qu'un autre (GW1556m) s'est dispersé 

en Autriche (à environ 140 km de distance) (Informations de soutien). 

DISCUSSION 
Dème génétiquement mélangé 

En raison de la grande mobilité, de l'insaisissabilité et de l'absence de motifs de pelage 

distinctifs, les méthodes génétiques se sont avérées être l'outil le plus efficace pour évaluer 

les origines des populations de loups (Hulva et al. 2018). La présente étude a détecté un 

mélange génétique entre les populations de loups des Alpes et d'Europe centrale (Fig. 2-3, 

Informations complémentaires). Le dème BBF présente des génotypes mélangés à K = 2 et 

forme un troisième groupe dans le cas de K = 3. Nous supposons que ce schéma indique la 

nature mélangée du dème dans la région BBF. Les résultats du regroupement bayésien et la 

présence d'haplotypes qui n'ont pas été détectés chez les animaux sauvages ont démontré 

que les loups détenus en captivité n'ont pas joué un rôle dans la formation de la composition 

génétique du dème BBF. Cependant, étant donné la taille limitée de l'échantillon, les résultats 

des analyses bayésiennes doivent être interprétés avec prudence (Porras-Hurtado et al. 2013). 

Pour valider et compléter ces conclusions, il sera nécessaire de mettre en œuvre des données 

génomiques supplémentaires. 

 

Les loups sont caractérisés par leur capacité à se disperser sur de courtes et de longues 

distances, formant des dèmes dans des zones plus éloignées (Valière et al. 2003, Kojola et al. 

2006, Jimenez et al. 2017, Jarausch et al. 2021). En ce qui concerne les mécanismes proches 

à l'origine de l'établissement de la meute BBF, nous émettons l'hypothèse que le mélange 

pourrait se produire en relation avec l'effet Allee, c'est-à-dire que le mélange entre 

différentes formes pourrait être facilité par la faible densité de population d'au moins une 

forme parentale dans des environnements nouveaux. Ce phénomène se produit 

fréquemment dans la biogéographie insulaire, y compris les îles d'habitat et les ramifications 

de l'aire de répartition (Courchamp et al. 2008). 

 

Alors que les deux meutes BBF montrent des preuves évidentes de mélange dans l'analyse 

microsatellite de l'ADN nucléaire, la majorité des individus étudiés portent l'haplotype 

HW01, appartenant à la population d'Europe centrale. Cela peut s'expliquer par l'héritage 

maternel de l'ADN mitochondrial : seul le premier mâle reproducteur portait l'haplotype 

HW22, propre aux loups Alpins et Italiens. Tous les descendants, y compris ceux de la 

deuxième meute, ont hérité de l'haplotype HW01 des femelles reproductrices, qui 

provenaient de la population d'Europe centrale. 

 

Les loups de la population d'Europe centrale connaissent actuellement une expansion rapide 

en Europe centrale (Hulva et al. 2018, Szewczyk et al. 2019, 2021, Jarausch et al. 2021). Des 
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loups des Alpes sont occasionnellement détectés au nord des Alpes (Jarausch et al. 2021, 

données propres). Il est donc probable que les croisements entre les deux populations se 

poursuivent. Bien que cela reste spéculatif, nous supposons que la progéniture des meutes 

BBF mélangées pourrait contribuer à ce processus en formant un dème de population dans 

une région géographiquement et écologiquement intermédiaire par rapport aux populations 

mères (Hendricks et al. 2019). La détection de plusieurs loups originaires de ces meutes BBF, 

certains même dans des régions assez éloignées, soutient cette hypothèse. 

 

Structure des meutes dans les forêts de Bohême et de Bavière 

La première meute de la région BBF (SRN) a été fondée par des disperseurs longue distance, 

car le mâle reproducteur s'est dispersé sur au moins 180 km, mesurés en ligne droite. 

Cependant, la localisation inconnue de la meute d'origine, l'écart de 3 ans dans la recapture 

génétique dans le BBF, et la résistance à la dispersion dans le paysage (Huck et al. 2011, 

Ražen et al. 2016) suggèrent que cet individu aurait pu parcourir une distance beaucoup plus 

longue avant de s'installer. Des études antérieures ont fait état d'événements de dispersion 

allant jusqu'à environ 1 200 km (Kojola et al. 2006, Andersen et al. 2015, Ražen et al. 2016, 

Byrne et al. 2018). Une dispersion sur de longues distances a été détectée chez quatre mâles 

descendants de la meute SRN. Ces individus ont parcouru environ 140-520 km depuis la 

meute d'origine, mesurés en ligne droite. La région du BBF pourrait donc représenter une 

source importante de loups en expansion à l'avenir. 

 

Le sex-ratio des loups identifiés dans la région BBF est fortement orienté vers les mâles. 

Néanmoins, le sex-ratio présente des incohérences significatives à travers les meutes étudiées 

en Europe (Kojola et al. 2006, Sidorovich et al. 2007, Stansbury et al. 2016, Jarausch et al. 

2021). 

 

Dans la meute RUD, la femelle reproductrice (GW1112f) a très probablement été remplacée 

par un autre individu. Cette femelle n'a été identifiée que deux fois par le passé, et plus depuis 

l'année du loup 2019/2020. Elle est probablement partie ou est morte ; il est possible qu'elle 

reste dans la région sans être identifiée génétiquement. 

 

Dans le scénario où la première femelle est morte, elle a été remplacée par sa sœur (GW871f) 

l'année suivante. Ce scénario est étayé par les résultats des analyses parentales ; en 2020/2021, 

deux descendants d'une femelle remplaçante et du mâle fondateur ont été génétiquement 

détectés. Ce cas n'est pas unique, des cas similaires ont été rapportés. Brainerd et al. (2007) 

ont constaté que les loups territoriaux se reproduisaient la saison suivante dans 47% des cas, 

avec une plus grande proportion de reproduction lorsqu'un reproducteur a dû être remplacé 

(56%) par rapport aux cas où les deux reproducteurs ont dû être remplacés (9%). 

 

Bien qu'il n'y ait pas de preuves génétiques à l'appui, la possibilité d'une reproduction multiple 

et d'une polygamie potentielle ne peut être écartée. Diverses études fournissent des preuves 

de la présence de femelles reproductrices multiples dans les grandes meutes (Mech et Boitani 

2003, Ausband 2018, Sidorovich et Rotenko 2019, Ausband et Mitchell 2021), et plusieurs 

cas ont été identifiés dans le cadre du suivi génétique légal des loups en Allemagne (Carsten 

Nowak comm. pers.). La raison principale de la reproduction multiple était l'accouplement 

du mâle dominant (fondateur) non seulement avec la femelle fondatrice (mère) mais aussi 

avec des filles ou d'autres femelles sous-dominantes. De plus, des preuves empiriques 
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indiquent un seuil de polygamie, avec des femelles à reproduction multiple observées 

principalement dans des groupes de plus de huit individus (Ausband 2018). Cependant, la 

taille de la meute du RUD est estimée à moins de huit individus. Le processus potentiel à 

l'origine des schémas susmentionnés implique la polygamie dans la deuxième meute (SRN) 

avec environ 10 individus estimés, mais aucune femelle à reproduction multiple n'a été 

observée dans cette meute jusqu'à présent. Pour cette raison, et en raison de l'absence de 

preuve génétique d'une femelle fondatrice de la meute RUD après l'année du loup 

2019/2020, nous supposons que la possibilité de la mort ou du départ de la première femelle 

reproductrice (GW1112f) est une explication plus probable. 

 

Les zones centrales des deux meutes BBF correspondent à celles d'autres meutes étudiées 

d'Europe, où la taille du territoire varie entre 100-400 km2 (Fuller et al. 2003, Jędrzejewski et 

al. 2007, Duchamp et al. 2012). Dans l'ensemble, les loups présentent une grande variabilité 

dans leur domaine vital et la taille de leur territoire, qui dépend fortement de la disponibilité 

des proies, de la latitude et du stade de colonisation (Mattisson et al. 2013) 

 

Les zones protégées comme tremplin pour les îles sauvages 

Compte tenu du statut de parc national du BBF, l'étude illustre l'importance des zones 

protégées en tant qu'outils de conservation de la biodiversité. Elles peuvent préserver la faune 

et la flore et fournir des habitats à l'abri des influences humaines perturbatrices, en particulier 

du braconnage (Bassi et al. 2015, Rosenblatt et al. 2016, Henschel et al. 2020). En Allemagne, 

par exemple, la recolonisation initiale des loups a été facilitée par l'installation de meutes dans 

des zones interdites au public, telles que des zones d'entraînement militaire et des zones 

minières (Reinhardt et al. 2019). Alors que les zones protégées sont souvent trop petites en 

Europe centrale pour servir de refuges aux grands carnivores, la forêt Bavaroise et les parcs 

nationaux de Sumava s'étendent sur une zone capable d'accueillir plusieurs territoires de 

meutes de loups, et le nombre de meutes dérivées de la paire fondatrice décrite ci-dessus 

augmente au cours des dernières années du loup. Par conséquent, ils peuvent présenter une 

région d'une importance particulière pour la conservation des grands carnivores. La 

préservation à long terme d'une population stable de lynx Européens dans la région du BBF 

(Müller et al. 2014) en est un autre exemple et souligne l'importance des grandes régions 

naturelles protégées en tant qu'îlots de nature relativement sauvage au sein des paysages 

anthropiques densément peuplés d'Europe centrale. Ces régions peuvent servir de tremplin 

au cours du processus de recolonisation. La présence de prédateurs au sommet de la chaîne, 

tels que les loups, peut à son tour augmenter la valeur des zones protégées (Runte 2002) en 

raison de leur rôle de clé de voûte et de leurs effets descendants sur l'écosystème (Ripple et 

Beschta, 2012, Ripple et al. 2014). 
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