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Résumé simple : L'expansion continue de l'aire de répartition du loup (Canis lupus) en Italie 
rapproche actuellement l'espèce de paysages fortement anthropisés. Des projets de recherche 
à long terme menés dans des zones focales le long des Apennins permettent de suivre avec 
précision la dynamique de cette expansion et de prédire les nouveaux scénarios de 
coexistence entre le loup et l'homme. Nous avons réalisé un projet de suivi (2007-2022) basé 
sur la collecte d'indices indirects de présence le long des routes dans une zone des 
Apennins du Nord où l'aire de répartition du loup et ses habitudes alimentaires ont fortement 
changé. Les loups se sont d'abord installés dans les montagnes de notre zone d'étude et, une 
fois qu'elles ont été saturées, ils ont commencé à occuper les zones de collines. Ces zones 
récemment occupées sont nettement différentes des montagnes non perturbées : les bois 
sont limités à de petites parcelles et les terres agricoles sont prédominantes. Néanmoins, les 
loups ont rapidement colonisé les collines, poussés par l'abondance du chevreuil (Capreolus 
capreolus). Cette espèce très répandue est devenue très abondante au cours des dernières 
décennies et a favorisé l'expansion de l'aire de répartition du loup ; en effet, sa consommation 
a fortement augmenté jusqu'à ce qu'elle devienne la base du régime alimentaire des loups. 
Nos résultats suggèrent que l'expansion du loup suivra celle du chevreuil dans la plaine du 
Pô, avec l'installation de meutes de loups dans les zones à forte densité de chevreuils. 
 

Résumé 
La compréhension des facteurs qui ont influencé les changements récents de l'aire de 
répartition et du régime alimentaire du loup (Canis lupus) dans notre zone d'étude, caractérisée 
par un paysage très hétérogène, peut nous éclairer sur leur processus actuel d'expansion vers 
la plaine. La présence des loups a été suivie à l'aide d'un protocole standardisé de 2007 à 
2022, en réalisant huit sessions de suivi organisées en enquêtes saisonnières, au cours 
desquelles nous avons recueilli des données sur la présence des loups. Pour modéliser la 
dynamique de l'aire de répartition des loups, nous avons utilisé des modèles d'occupation 
dynamique en considérant les types d'occupation du sol et les abondances d'ongulés 
sauvages comme covariables. De plus, nous avons étudié le régime alimentaire des loups par 
l'analyse des excréments, en identifiant les éléments consommés à partir des restes non 
digérés. L'occupation des loups dans la zone d'étude a progressé progressivement des 
montagnes vers les collines plus basses ; la dynamique de l'aire de répartition observée a été 
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déterminée par l'abondance des proies et la présence humaine : en particulier, la probabilité 
de colonisation a augmenté avec l'abondance du chevreuil (Capreolus capreolus), tandis que la 
probabilité d'extinction a augmenté avec les zones urbaines. Le régime alimentaire des loups 
a montré un changement progressif de la consommation prédominante de sangliers (2007-
2008 et 2011-2012) à la consommation prédominante de chevreuils (en augmentation 
continue à partir de 2015). Nos résultats pourraient être liés à une adaptation spécifique du 
prédateur à l'écologie locale de l'espèce la plus consommée : le chevreuil. 

1. INTRODUCTION 
Dans les paysages Européens dominés par l'homme, où les grands prédateurs sont en 

augmentation depuis plusieurs décennies [2-4], les conflits sociaux deviennent plus fréquents 

et plus complexes (par exemple, la déprédation des animaux domestiques [5]), à la suite de 

l'expansion générale de l'espèce vers les zones fortement urbanisées. 

 

L'une des plus grandes populations de loups (Canis lupus) persistant en Europe est située dans 

la péninsule Italienne avec environ 3300 loups (fourchette : 2945-3608) répartis sur environ 

150 000 km2 [6]. 

 

Les Apennins, le système montagneux qui s'étend sur env. 1200 km le long de la péninsule 

Italienne, abritent la plus grande partie de cette population, correspondant à environ 2400 

loups (fourchette : 2020-2645) répartis de manière continue sur l'ensemble du système 

montagneux, de l'Aspromonte au sud (région de Calabre) aux Apennins ligures et Piémontais 

au nord [6]. L'espèce est répandue le long des vallées et des crêtes montagneuses, c'est-à-dire 

dans les zones les plus intactes mais saturées [7], et son expansion est actuellement en cours 

dans les zones plates, telles que la plaine du Pô urbanisée et agricole [8,9], et dans les zones 

côtières, telles que la Maremme dans le sud de la Toscane [10]. Ainsi, la taille et l'aire de 

répartition de la population de loups Italiens ont récemment augmenté, ce qui a conduit à 

une réévaluation du statut de l'espèce en Italie (de Vulnérable en 2013 à Quasi menacé en 

2022 [11]). 

 

En dehors d'une étude nationale récente [6], de nombreux projets de recherche à court terme 

et souvent à petite échelle ont été menés dans toute l'Italie en utilisant des méthodes 

hétérogènes [12]. Les projets de recherche à long terme sont difficiles à mettre en œuvre, car 

ils nécessitent généralement des efforts d'échantillonnage prolongés, des méthodes 

cohérentes tout au long de la période d'échantillonnage, des analyses de données adéquates 

et un financement durable [13]. De tels projets sont particulièrement rares dans les paysages 

dominés par l'homme du sud de l'Europe [14], mais la dynamique de recolonisation des loups 

le long des Apennins Italiens, qui a commencé dans de petites zones isolées du centre et du 

sud des Apennins et s'est achevée sur deux décennies [15], offre des études de cas 

intéressantes à cet égard. 

 

Après un déclin dramatique causé par l'homme, qui a réduit la population à moins de cent 

individus [16,17], les loups ont atteint le secteur le plus septentrional des Apennins à la 

frontière entre la Ligurie, le Piémont, la Lombardie, l'Émilie-Romagne et la Toscane dans les 

années 1980 [18]. La phase initiale du processus de recolonisation a été ralentie par deux 

facteurs principaux : la disponibilité des proies et l'abattage illégal. En particulier, parmi les 

ongulés sauvages, le sanglier (Sus scrofa) était la seule espèce répandue, tandis que les cerfs 

étaient généralement dispersés ou rares [18,19]. La présence de troupeaux sur les alpages 
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pendant la période de libre pâturage, généralement de mai à octobre, et l'absence de mesures 

de protection et de surveillance irrégulière, ont fait des ongulés domestiques une ressource 

alimentaire saisonnière importante, ce qui a facilité l'installation d'individus [20]. La présence 

des premières meutes dans les Apennins Lombards a été détectée entre 1985 et 1990, mais 

leur présence a été irrégulière au cours des sessions d'échantillonnage en raison d'événements 

de braconnage récurrents [18,19]. 

 

Grâce à un projet de suivi à long terme réalisé dans une zone des Apennins septentrionaux 

située dans la région de Lombardie, nous sommes en mesure de retracer la dynamique qui a 

conduit à la situation actuelle. Les Apennins lombards représentent une zone focale pour 

l'étude du loup en Italie parce qu'ils sont suivis depuis la fin des années 1980 [9,18-25] et en 

raison de leur emplacement stratégique ; situés le long de la chaîne montagneuse des 

Apennins et face à la plaine du Pô près de son corridor écologique le plus fonctionnel (par 

exemple, le fleuve Ticino [8]), ils représentent une sorte de jonction pour l'expansion de la 

population de loups. Ainsi, la compréhension des facteurs qui ont influencé les changements 

récents dans l'aire de répartition et le régime alimentaire des loups peut clarifier le processus 

d'expansion en cours. En effet, bien qu'il y ait des différences notables dans la composition 

du paysage et la disponibilité des proies entre les Apennins et la plaine du Pô [8], les 

principaux moteurs de l'expansion des loups, tels que la présence humaine, les forêts et les 

espèces de proies, pour n'en citer que quelques-uns, pourraient jouer un rôle comparable 

dans les deux zones. 

 

Les objectifs de cette étude étaient d'analyser (a) la dynamique de l'aire de répartition et (b) 

les changements dans les habitudes alimentaires des loups survenus au cours de la période 

2007-2022. En ce qui concerne notre premier objectif, nous avons prédit que (i) l'expansion 

de l'aire de répartition suivrait un gradient spécifique des zones moins habitées par l'homme 

vers les zones plus dominées par l'homme et que (ii) différents facteurs détermineraient les 

différentes étapes de l'expansion de l'aire de répartition du loup, la disponibilité des habitats 

naturels déterminant les premières étapes dans les zones moins habitées par l'homme et 

l'ampleur de la pression humaine déterminant les étapes récentes dans les zones plus 

dominées par l'homme. En ce qui concerne notre deuxième objectif, nous avons prédit que, 

suivant la tendance générale observée en Europe [9], (iii) le régime alimentaire des loups 

serait de plus en plus dominé par la consommation d'ongulés sauvages, ce qui entraînerait 

une réduction de l'étendue du régime alimentaire. Nous nous attendions à une réduction de 

la consommation de bétail à la fois dans les zones moins habitées par l'homme en raison de 

la disponibilité de proies sauvages et des mesures de protection du bétail, et dans les zones 

plus dominées par l'homme où le bétail est généralement logé. En outre, (iv) parmi les 

espèces d'ongulés disponibles, nous avons prédit que le chevreuil (Capreolus capreolus) 

constituerait la base du régime alimentaire du loup en raison de l'expansion de l'aire de 

répartition de l'espèce et de sa rentabilité accrue pour le prédateur 
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Figure 1. La zone d'étude : (a) localisation des Apennins Lombards en Italie et le long de l'aire de répartition du loup 
(en gris) obtenue à partir du rapport sur les espèces d'intérêt communautaire (2013-2018) et mise à jour avec des 
données plus récentes (2022) ; (b) classes d'occupation du sol caractérisant principalement le paysage de la zone 
d'étude 

2. MATERIEL ET METHODE 
2.1. La zone d'étude 

Les Apennins Lombards sont une portion restreinte des Apennins septentrionaux, localisée 

dans la partie sud-ouest de la région de Lombardie, qui se trouve au sud du fleuve Pô. La 

zone d'étude s'étend sur 850 km2 et varie de 200 m à 1724 m d'altitude (M. Lesima). Le climat 

est subméditerranéen avec une température annuelle moyenne de 9°C (janvier : temp. 

moyenne = -1,1°C, juillet : temp. moyenne = 18,1°C). Les précipitations annuelles moyennes 

vont de 950 mm à basse altitude à 1300 mm à plus haute altitude, principalement concentrées 

sur deux saisons des pluies (avril-mai et novembre). Le paysage est très hétérogène ; compte 

tenu de la topographie, la zone d'étude peut être subdivisée en trois zones d'altitude bien 

caractérisées par différentes classes d'occupation du sol. La partie nord de la zone d'étude, 

située juste derrière la plaine du Pô, est la zone des collines inférieures, qui s'étend de 200 m 

à 500 m d'altitude et se caractérise par des terres cultivées. Les vignobles et les cultures 

annuelles sont prédominants (37,6% et 26,2% de la surface, respectivement) et les zones 

urbanisées couvrent 10,3% de la surface. Les forêts sont limitées à de petites parcelles le long 

des cours d'eau (14,7%) et les terres non cultivées couvrent 5,5% de la surface. Elle suit la 

zone des collines supérieures, qui s'étend de 500 à 800 m d'altitude et où les cultures annuelles 

sont prédominantes (24,8%, principalement des cultures fourragères telles que les céréales et 

les légumineuses), mais les vignobles sont encore présents (11,5%) et les terres non cultivées 

couvrent 8,8% de la surface. Les forêts de feuillus couvrent 40,0% de la surface. Les espèces 
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les plus représentatives sont Quercus spp. et Castanea sativa. Les zones urbaines représentent 

4,2% de la surface. La partie sud de la zone d'étude est la zone montagneuse (>800 m 

d'altitude) principalement couverte par la végétation naturelle (78,7%), où les forêts de 

feuillus (54,7% ; espèce principale : Fagus sylvatica) sont prédominantes sur les reboisements 

de conifères (1,5% ; Pinus spp. et Picea abies) ou les forêts mixtes (1,3%). Les terres non 

cultivées représentent 10,2% et les pâturages et prairies 7,4%. Les terres cultivées couvrent 

14,3% de la surface (principalement des cultures annuelles) et les zones urbaines se limitent 

à 2,8% de la surface (Figure 1). La densité moyenne de la population humaine dans l'ensemble 

de la zone d'étude est de 27,43 habitants/km2. 

 

Une riche communauté d'ongulés sauvages est présente dans la zone d'étude, composée de 

quatre espèces : le sanglier (Sus scrofa), introduit pour la chasse ; le chevreuil (Capreolus 

capreolus), qui a progressivement augmenté au cours des dernières décennies et qui est 

actuellement répandu et très abondant ; le daim (Dama dama), qui est dispersé dans la zone 

d'étude avec des points de forte densité ; et enfin, le cerf élaphe (Cervus elaphus), qui est présent 

dans la zone sud de la zone d'étude avec une population en augmentation. L'élevage 

représente une activité économique secondaire dans la zone, même si, en quelques décennies, 

il est passé de l'élevage extensif de vaches en pâturage libre à l'élevage intensif d'ovins et de 

caprins en stabulation (en 2010 : 4100 vaches et 600 ovins et caprins ; en 2017 : 2700 vaches 

et 1100 ovins et caprins ; en 2016 : 2700 vaches et 1100 ovins et caprins) : 2700 vaches et 

1100 moutons et chèvres) ; l'élevage extensif persiste surtout dans la zone montagneuse et se 

caractérise par le pâturage en liberté, généralement de mai à octobre [24]. 

 

Dans la zone d'étude, la première preuve incontestable de la recolonisation du loup a été un 

individu tué illégalement trouvé en 1987 ; les résultats obtenus par le premier projet de 

recherche (1987-1992) ont signalé la présence de deux couples reproducteurs avec des petits 

le long de la crête montagneuse la plus méridionale [18]. 

 

2.2. Collecte des données 

La présence du loup a été suivie selon un protocole standardisé de 2007 à 2022 en réalisant 

huit sessions de suivi ; chaque session de collecte de données comprenait au moins deux 

enquêtes saisonnières, mais en général, elle consistait en quatre enquêtes saisonnières 

couvrant une année entière (hiver : décembre-février ; printemps : mars-mai ; été : juin-août ; 

automne : septembre-novembre). Nous n'avons pas été en mesure d'effectuer le suivi de 

manière continue au cours de la période d'étude ; certaines années (par exemple, 2013, 2014, 

2016, 2017) sont donc manquantes. 

 

Au cours de chaque étude saisonnière, nous avons recherché des signes indirects de la 

présence de loups le long des routes. Nous avons adopté un plan d'échantillonnage stratifié 

par tessellation [26], en subdivisant la zone d'étude en carrés d'échantillonnage de 25 km2 (5 

× 5 km) et en sélectionnant au hasard au moins un itinéraire parmi les sentiers pédestres et 

les chemins de terre existants dans chaque carré. Ainsi, les routes sélectionnées étaient 

représentatives des différents types d'habitat et uniformément réparties dans la zone d'étude. 

 

L'effort d'échantillonnage, quantifié par le nombre de carrés étudiés, a augmenté de la 

première à la dernière session afin de suivre la propagation de l'espèce dans la zone : de 2007 

à 2012, nous n'avons étudié que les carrés étudiés dans la zone montagneuse (n = 11) ; en 
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2015, nous avons ajouté les carrés étudiés dans la zone des collines supérieures (n = 9) et, en 

2018, ceux de la zone des collines inférieures (en 2018 : n = 9 + en 2020 : n = 5 ; total : n = 

14). Au total, nous avions 34 carrés d'échantillonnage (Tableau 1). La décision d'ajouter des 

carrés d'échantillonnage a été motivée par les premières preuves de la présence occasionnelle 

de loups dans chaque zone respective. 

 

Au cours de chaque étude, nous avons parcouru les itinéraires sélectionnés afin d'enregistrer 

des signes indirects de présence de loups, correspondant principalement à des excréments, 

des empreintes de pas, des griffures au sol et des restes d'alimentation. Nous les avons 

identifiés par leur taille, leur forme et leur emplacement [27]. Les signes de présence du loup 

sont presque toujours facilement identifiables, surtout en l'absence d'autres grands prédateurs 

sauvages ; néanmoins, les excréments et autres signes de présence d'origine incertaine ont été 

écartés. L'adoption de la méthode décrite a facilité la détection des zones occupées en 

permanence, car la plupart des signes indirects de présence détectés correspondaient à des 

marques olfactives (c'est-à-dire des excréments et des griffures au sol) laissées par des loups 

stables sur leur territoire [28,29]. Les données enregistrées ont été géoréférencées à l'aide d'un 

GPS (WGS 84, zone UTM 32N). 

 
Tableau 1. L'effort d'échantillonnage pour le suivi des loups dans les Apennins Lombards (Apennins du Nord, Italie) de 
2007 à 2022 

 
 

2.3. Modélisation de l'occupation 

Pour modéliser la dynamique de l'aire de répartition du loup, nous avons utilisé des modèles 

d'occupation dynamique [30], où les sites correspondent à 34 carrés d'échantillonnage de 25 

km2. Ces modèles nous ont permis d'étudier la dynamique de l'aire de répartition de l'espèce 

en incorporant des covariables spécifiques pour décrire les paramètres régissant 

l'occupation : la probabilité d'occurrence au cours de la première année de l'étude (c'est-à-

dire l'occupation initiale, ψ), la probabilité de colonisation (γ), la probabilité d'extinction (ε) 

et la probabilité de détection (p). Nous avons décidé d'inclure toutes les saisons 

d'échantillonnage dans l'analyse car (i) l'état écologique d'un site (qu'un carré 

d'échantillonnage soit occupé ou non) reste idéalement inchangé à travers les occasions (c'est-

à-dire les saisons d'échantillonnage : hiver, printemps, été, automne) au cours de la période 

primaire (c'est-à-dire, l'année) ; (ii) nous avons supposé que la majorité des signes indirects 

de présence détectés étaient très probablement attribuables à des loups stables plutôt qu'à 
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des disperseurs [28,29] ; (iii) les dispersions ont été documentées pendant l'automne, l'hiver 

et le printemps [31] ; par conséquent, exclure une saison sans avoir une connaissance 

approfondie du phénomène dans la zone d'étude aurait été trompeur. Nous avons exclu 2022 

de l'analyse, car nous n'avions qu'une seule saison d'échantillonnage. 

 

Nous avons considéré comme covariables spécifiques au site les variables qui, selon la 

littérature, sont pertinentes pour l'écologie de l'espèce et peuvent influencer sa distribution. 

Nous avons utilisé les couches d'occupation du sol compilées par trois régions Italiennes 

situées dans la zone d'étude (Lombardie : https://www.geoportale.regione.lombardia.it ; 

Piémont : https://www.geoportale.piemonte.it ; Émilie-Romagne : 

https://geoportale.regione.emilia-romagna.it/ ; consulté le 15 octobre 2023) et avons résumé 

les catégories détaillées signalées en grandes classes représentant principalement les facteurs 

clés susceptibles d'influencer la répartition des loups : zones boisées, zones ouvertes (par 

exemple, prairies, prés et pâturages), zones non cultivées, terres arables, cultures permanentes 

et zones urbaines. Nous avons également pris en compte les réseaux routiers composés de 

routes primaires et secondaires (https://www.openstreetmap.org ; consulté le 15 octobre 

2023). Nous avons considéré, comme covariables annuelles au niveau du site, l'abondance 

estimée des deux espèces d'ongulés sauvages largement répandues, le chevreuil et le sanglier, 

lors de chaque session de suivi. Suivant l'approche proposée par Sanz-Pérez et al. [32], nous 

avons utilisé les données de présence des ongulés sauvages - qui, dans notre cas, étaient les 

signes indirects de présence identifiés sur le terrain et enregistrés au cours des enquêtes 

saisonnières - pour délimiter leurs distributions d'utilisation (UD) à l'aide de l'estimation de 

la densité du noyau (KDE) [33]. En utilisant une approche probabiliste, cette méthode 

décrit l'intensité de l'utilisation de l'espace géographique par les animaux, en générant une 

surface qui décrit la probabilité d'être à un endroit particulier dans n'importe quelle partie de 

la zone d'étude. Nous avons utilisé un estimateur à noyau fixe et appliqué le facteur de lissage 

de référence (href). Les covariables spécifiques au site et les covariables annuelles spécifiques 

au site ont été rapportées à chaque carré d'échantillonnage composant la zone d'étude. Enfin, 

les saisons et les années ont été considérées comme des covariables au niveau de 

l'observation, à la fois en tant que variables catégorielles, pour voir s'il y avait une tendance 

dans la détection au fil du temps (Tableau 2). Nous avons vérifié la multicollinéarité 

potentielle entre les covariables en utilisant le facteur d'inflation de la variance (VIF) ; nous 

avons retenu VIF = 3 comme valeur seuil [34,35]. Nous avons utilisé le package « usdm » 

[36] de R [37]. 

 

Nous avons construit des modèles en suivant une procédure par étapes : dans le premier 

modèle (le modèle nul), nous avons supposé que les quatre paramètres (ψ, Υ, ε, p) étaient 

constants entre les sites et les enquêtes ; aucune covariable n'a été incluse dans ce modèle. 

Par la suite, nous avons procédé à l'ajustement des covariables pour le paramètre de détection 

(p), et la meilleure structure de modèle de détection a été reportée pour estimer des facteurs 

supplémentaires d'autres paramètres (ψ, Υ, ε), qui ont été modélisés en utilisant les 

covariables standardisées (z-score). Nous avons suivi une approche fondée sur la théorie de 

l'information pour comparer les modèles contenant différentes combinaisons de covariables 

pour chacun des quatre paramètres (ψ, Υ, ε, p). Les comparaisons de modèles ont été 

effectuées sur la base des scores AICc et des poids d'Akaike (wi) [46]. Par conséquent, nous 

avons utilisé le(s) meilleur(s) modèle(s) dans l'estimation de la probabilité de détection, de 



Torretta et al. 2024  Traduction DeepL & RP – 07/03/2024 8 

l'occupation initiale, de la colonisation et de l'extinction de la présence du loup en relation 

avec les covariables prédictives. Nous avons calculé la moyenne des coefficients pour les 

covariables dans les modèles avec Δ AICc ≤ 2 [46]. Nous avons évalué l'adéquation de notre 

modèle à l'aide du test de qualité de MacKenzie-Bailey basé sur le bootstrapping (100 

itérations). Nous avons réalisé des modèles d'occupation dynamiques à l'aide du paquet 

« unmarked » [47] dans R [37]. 

 
Tableau 2. Description et effets attendus des covariables utilisées pour décrire la dynamique de l'aire de répartition du 

loup dans les Apennins Lombards (Apennins du Nord, Italie) 

 
 

2.4. Régime alimentaire 

Le régime alimentaire des loups a été étudié de 2007 à 2022 par l'analyse des excréments. Les 

excréments ont été analysés afin d'identifier les éléments consommés à partir des restes non 

digérés : poils, os, sabots et griffes (mammifères de taille moyenne et grande) ; poils et 

mandibules (petits mammifères) ; graines et feuilles (fruits et plantes). Les restes ont été 

identifiés par comparaison avec une collection de référence privée (poils, mandibules et 

graines collectés sur le terrain à partir de carcasses ou de plantes) et un atlas [48-50]. Nous 

avons observé les poils à l'aide d'un microscope optique (Leica DM750 ; Leica Microsystems, 

Wetzlar, Allemagne) pour identifier les espèces consommées à partir des caractéristiques des 

écailles corticales, de la moelle et des racines. A partir des restes non digérés, la proportion 

d'éléments consommés pour chaque crotte a été calculée puis convertie en pourcentage de 

classe volumétrique, en suivant la procédure utilisée dans les recherches précédentes du 

même projet pour permettre la comparaison des résultats [18,19,22,23]. Nous avons 

déterminé la composition du régime alimentaire pour chaque session de suivi. Pour évaluer 

l'adéquation de la taille de l'échantillon, c'est-à-dire le nombre de crottes analysées, à la 

description du régime alimentaire des loups, nous avons utilisé l'indice de Brillouin (Hb) [51]. 

Les variations entre les sessions de suivi des catégories consommées ont été testées par une 

analyse de variance non paramétrique et multivariée (NPM ANOVA) en utilisant la 

correction post hoc de Bonferroni des valeurs p pour les comparaisons par paires [52]. De 

plus, les variations entre les sessions de suivi au sein des catégories ont été testées via une 

analyse de variance non paramétrique (test de Kruskal-Wallis avec test de Dunn pour les 
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comparaisons par paires). Enfin, nous avons évalué l'étendue du régime alimentaire des loups 

lors de chaque session de suivi à l'aide d'un indice B de Levins normalisé [53]. 

 

Les analyses du régime alimentaire ont été effectuées en subdivisant les échantillons en 

fonction des trois zones d'altitude, c'est-à-dire les zones montagneuses, les zones de collines 

supérieures et les zones de collines inférieures. 

3. RESULTATS 
3.1. Dynamique de l'aire de répartition 

De 2007 à 2021, nous avons confirmé la présence de loups sur 33 des 34 sites. L'occupation 

naïve, c'est-à-dire la proportion de sites où le loup a été détecté au moins une fois sur la base 

des enquêtes réalisées, était relativement élevée à chaque session de suivi (moyenne : 0,70 ± 

SE 0,05 ; fourchette : 0,40-0,91). 

 

Les valeurs VIF des covariables considérées ont indiqué que deux d'entre elles (les zones 

boisées et la densité des routes) présentaient une multicolinéarité importante ; nous les avons 

donc exclues des analyses. 

 

Nous avons obtenu trois modèles avec un ΔAIC < 2 ; l'ensemble des modèles obtenus 

comprenait des modèles redondants ; nous avons donc décidé de considérer le modèle le 

plus parcimonieux [54]. Ce modèle incluait les abondances de cerfs et de sangliers comme 

covariables influençant la colonisation, la couverture des zones urbaines comme covariable 

influençant l'extinction, et l'année de surveillance comme covariable influençant la détection 

(Tableau 3). Le test d'adéquation de MacKenzie-Bailey a montré que le modèle s'adaptait 

correctement aux données (χ2 = 272,0, p = 0,08). 

 

Tableau 3. Coefficient de régression estimé (β) et erreur standard associée (SE) pour l'occupation (ψ), la détection (p), 

la colonisation (γ) et l'extinction (ε) à partir du modèle supérieur 

 

 
 

La probabilité de détection en fonction de l'année a été la plus solidement étayée. L'effet de 

l'année sur la probabilité de détection a été négatif de 2008 à 2011 ; dans l'ensemble, notre 

modèle a démontré une détectabilité élevée (0,61 ± SE 0,08), bien qu'elle ait été légèrement 

inférieure de 2008 à 2011 (0,22-0,45) et qu'elle ait augmenté par la suite (0,65-0,96 ; Tableau 

3 et Figure 2). 
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Figure 2. Estimation de la probabilité moyenne de détection (± 95% CI) du loup de 2007 à 2021 dans les Apennins 
Lombards (Apennins du nord de l'Italie) 

 

L'estimation de l'occupation (0,74 ± SE 0,03) n'a pas varié de manière substantielle par 

rapport à l'occupation naïve car, comme indiqué précédemment, la probabilité de détection 

était relativement élevée ; par conséquent, les estimations sont raisonnablement impartiales 

[30]. Il y avait une différence majeure entre l'estimation de l'occupation basée sur le modèle 

et l'occupation naïve en 2009 (Tableau 3 et Figure 3). 

 

 
Figure 3. Estimation de la probabilité moyenne d'occupation (± 95% CI) et de l'occupation naïve du loup de 2007 à 

2021 dans les Apennins lombards (Apennins du Nord, Italie) 

 

Le modèle supérieur indique que la dynamique de l'aire de répartition du loup est déterminée 

par l'abondance des proies et la présence humaine. La probabilité de colonisation augmente 

avec l'abondance de chevreuils et diminue avec l'abondance de sangliers, tandis que la 

probabilité d'extinction augmente avec la couverture des zones urbaines (Tableau 3 et Figure 

4). 
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Figure 4. Courbes de réponse de la probabilité de colonisation en fonction (a) de l'abondance des chevreuils et (b) de 

l'abondance des sangliers et courbe de réponse de la probabilité d'extinction en fonction (c) de la couverture des zones 
urbaines, estimées sur la base du modèle supérieur obtenu pour le loup dans les Apennins Lombards (Apennins 
septentrionaux, Italie). Les lignes grises représentent les IC inférieurs et supérieurs à 95% 

 

La zone montagneuse de la zone d'étude a été la première à être occupée ; dans cette zone, 

les sites occupés prédits ont augmenté de 2007 à 2011, lorsque tous les sites ont eu des 

probabilités d'occupation > 0,80. À partir de 2010, même les sites de la zone des collines 

supérieures ont montré une augmentation des probabilités d'occupation et sont devenus 

entièrement occupés en 2018. La zone des basses collines a été la dernière à être occupée, et 

quelques sites sont restés avec une faible probabilité d'occupation jusqu'en 2021. Dans 

l'ensemble, l'occupation des loups dans les Apennins lombards a progressé progressivement 

de la zone montagneuse à la zone de basse colline, avec une probabilité d'extinction très 

limitée (Figure 5). 

 

 
Figure 5. Cartes des probabilités d'occupation estimées pour le loup de 2007 à 2021 dans les Apennins Lombards 
(Apennins septentrionaux) 

 

3.2. Alimentation 

Nous avons analysé 941 crottes de loup (2007 : 17 ; 2008 : 10 ; 2009 : 6 ; 2010 : 51 ; 2011 : 

19 ; 2012 : 51 ; 2015 : 112 ; 2018 : 94 ; 2019 : 125 ; 2020 : 203 ; 2021 : 253) ; certaines années, 

la taille de l'échantillon n'était pas suffisante pour représenter le régime alimentaire des loups 

en raison des dissemblances dans les saisons d'échantillonnage (Tableau 1), nous avons donc 

considéré comme sous-échantillons les crottes collectées au cours des huit sessions de suivi 

(Tableau 1), en regroupant les crottes collectées lors des deuxième et troisième sessions de 

suivi étant donné le faible nombre de crottes collectées de 2008 à 2009 (2007-2008 : 27;2009-

2010 : 57 ; 2011-2012 : 70 ; 2015 : 112 ; 2018-2019 : 219 ; 2020 : 203 ; 2021 : 253). 
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L'analyse des crottes a permis de détecter neuf catégories d'aliments consommés par le loup : 

bétail, ongulés sauvages, petits mammifères, mammifères de taille moyenne, oiseaux, 

invertébrés, fruits, herbes et déchets (Tableau 4). 

 
Tableau 4. Habitudes alimentaires du loup dans les zones (a) montagneuses (b) de haute montagne et (c) de basse 
montagne des Apennins Lombards (Apennins du Nord, Italie), exprimées en pourcentage de volume moyen (VM% ± SE) 

 
 

Les excréments analysés lors de chaque session de suivi constituaient un échantillon suffisant 

pour représenter le régime alimentaire des loups dans chaque zone considérée, c'est-à-dire 

les zones montagneuses, les zones de hautes collines et les zones de basses collines 

(Supplementary Material-Table S1). 

 

Dans la zone montagneuse, le régime alimentaire des loups était significativement différent 

entre les sessions de suivi (NPMANOVA : F = 17,10 ; p < 0,001) ; en particulier, le régime 

alimentaire des quatre premières sessions de suivi (2007-2008 ; 2009-2010 ; 2011-2012 ; 2015) 

différait du régime alimentaire des trois dernières sessions de suivi (2018-2019 ; 2020 ; 2021) 

(comparaisons post hoc par paires avec correction de Bonferroni). La consommation de 

bétail a augmenté de 2007-2008 à 2011-2012, puis a rapidement diminué (test de Kruskal-

Wallis : H = 116,30 ; df = 6 ; p < 0,001) ; à l'inverse, la consommation d'ongulés sauvages, 

globalement la catégorie la plus consommée, a augmenté de la première à la dernière session 

de suivi (H = 69,01 ; df = 6 ; p < 0,001). La consommation de mammifères de taille moyenne 

était particulièrement élevée en 2007-2008 ; elle a ensuite diminué (H = 29,86 ; df = 6 ; p < 

0,001). Même la consommation d'herbes diffère entre les sessions, ce qui est notable en 2007-

2008 et 2018-2019 (H = 230,49 ; df = 6 ; p < 0,001) (Figure 6a ; Supplementary Material-

Table S2). Dans les zones de haute montagne et de basse montagne, le régime alimentaire 

des loups ne diffère pas significativement entre les sessions de suivi ; dans les deux zones, la 

catégorie des ongulés sauvages est la plus consommée, tandis que les autres catégories sont 

occasionnelles (Figure 6b,c ; Supplementary Material-Table S2). 
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Figure 6. Habitudes alimentaires du loup dans les zones (a) montagneuses, (b) de haute montagne et (c) de basse 

montagne des Apennins Lombards (Apennins du Nord, Italie) exprimées en pourcentage de volume moyen (VM% ± SE) 
des catégories consommées : liv = bétail ; ung = ongulés sauvages ; med = mammifères de taille moyenne ; sma = 
petits mammifères ; bir = oiseaux ; inv = invertébrés ; fru = fruits ; gra = herbes ; gar = déchets 

 

Dans la zone montagneuse, la consommation par les loups des différentes espèces d'ongulés 

sauvages était significativement différente entre les sessions de suivi (NPMANOVA : F = 

26,44 ; p <0,001) ; en particulier, le régime alimentaire des quatre premières sessions de suivi 

(2007-2008 ; 2009-2010 ; 2011-2012 ; 2015) différait du régime alimentaire des trois dernières 

sessions de suivi (2018-2019 ; 2020 ; 2021) (comparaisons post hoc par paires avec correction 

de Bonferroni). La consommation de sangliers a généralement diminué entre 2007-2008 et 

2021 (H = 82,79 ; df = 6 ; p < 0,001) ; à l'inverse, la consommation de chevreuils a 

généralement augmenté entre 2007-2008 et 2021 (H =191,20 ; df = 6 ; p < 0,001). Même la 

consommation de cerfs rouges diffère selon les sessions, étant particulièrement élevée en 

2011-2012 (H = 61,85 ; df = 6 ; p < 0,001) (Figure 7a ; Supplementary Material-Tableau S2). 

Dans les zones de haute montagne et de basse montagne, la consommation par les loups des 

différentes espèces d'ongulés sauvages ne diffère pas significativement entre les sessions de 

suivi ; dans les deux zones, l'espèce la plus consommée est le chevreuil. Le régime alimentaire 

des loups est étroit dans toutes les zones considérées (0,22-0,12) ; dans la zone montagneuse, 

il est légèrement, mais significativement, plus large au cours des trois premières sessions de 

suivi et il diminue à partir de 2015. Aucune autre différence significative n'est apparue (Figure 

8). 
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Figure 7. Habitudes alimentaires du loup dans les zones (a) montagneuses, (b) de haute montagne et (c) de basse 

montagne des Apennins Lombards (Apennins du Nord, Italie) exprimées en pourcentage moyen (VM% ± SE) des espèces 
d'ongulés sauvages consommées 
 
 

 
Figure 8. Largeur du régime alimentaire des loups dans les trois zones des Apennins lombards (Apennins du Nord, Italie) 

mesurée par l'indice B de Levins. Les barres d'erreur représentent les IC inférieurs et supérieurs de 95% 

4. DISCUSSION 
Cette étude décrit les changements survenus dans l'aire de répartition et le régime alimentaire 

des loups entre 2007 et 2021 dans une zone d'étude approfondie située en Italie le long des 

Apennins du Nord. 

Comme attendu, nos résultats montrent une augmentation progressive de l'aire de répartition 

des loups au cours de la période d'étude, des montagnes vers les basses collines. Un schéma 
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très similaire a été documenté dans une autre zone focale pour l'étude du loup en Italie, à 

savoir la Toscane [55]. Dans les Apennins Lombards, l'occupation de l'espèce a augmenté 

régulièrement de 2007 à 2012 ; à partir de 2015, le taux d'augmentation a ralenti et les 

estimations d'occupation ont atteint un plateau. Cela pourrait être une conséquence de la 

saturation de notre zone d'étude ; en d'autres termes, la majeure partie du territoire est 

devenue occupée en permanence par des loups résidents. Comme l'ont souligné Zanni et al. 

[56], l'expansion de l'aire de répartition suggère que les loups préfèrent les montagnes et, une 

fois que cette zone est devenue la plus occupée, ont commencé à s'installer également à des 

altitudes plus basses. Il est intéressant de noter que les données d'occurrence dans la plaine 

du Pô ont commencé à être enregistrées en 2015 et sont devenues de plus en plus fréquentes 

au cours des années suivantes (Meriggi, données non publiées). Le modèle observé, c'est-à-

dire le plateau dans les estimations d'occupation dans les Apennins Lombards et 

l'augmentation des détections de loups dans la plaine du Pô, suggère que, vers 2015, les 

Apennins lombards ont commencé à agir comme une zone source de disperseurs par un 

phénomène dépendant de la densité, les individus étant forcés de se déplacer vers des 

altitudes plus basses et des zones plus anthropisées pour trouver des territoires disponibles. 

En effet, les disperseurs se déplacent généralement dans des territoires exempts de meutes, 

où ils peuvent éventuellement s'installer [56]. Ainsi, pour les disperseurs venant des Apennins 

Lombards, la meilleure chance d'éviter les rencontres avec les loups résidents était 

représentée par les quelques routes de dispersion reliant les Apennins du Nord aux Alpes 

centrales à travers la plaine du Pô très fragmentée et urbanisée [8]. 

 

L'expansion de la population de loups vers les collines et les plaines a été documentée au 

cours des mêmes années (2009-2013) dans tout le secteur nord des Apennins (régions du 

Piémont, de la Lombardie, de la Ligurie, de l'Émilie-Romagne et de la Toscane), où la 

colonisation de nouveaux territoires dans des zones presque urbanisées a commencé à être 

observée, alors que les territoires stables historiques dans les zones montagneuses éloignées 

n'ont pas montré d'augmentation du nombre d'individus [12]. Nous avons observé une 

tendance similaire dans notre zone d'étude, avec une colonisation croissante de nouveaux 

territoires dans des paysages presque urbanisés situés dans la zone des basses collines. Ce 

paysage est nettement différent de la zone montagneuse non perturbée, où les loups se sont 

installés au début de leur processus de recolonisation. Dans cette zone, la couverture boisée, 

qui fournit des espaces optimaux pour les tanières et les sites de rendez-vous [38,41,57,58], 

est dense et uniforme, alors que dans les basses collines, elle est limitée à de petites parcelles 

le long des cours d'eau. De plus, les forêts et autres habitats naturels (par exemple, les terres 

non cultivées et les zones arbustives), qui sont prédominants dans la zone montagneuse, 

représentent des habitats appropriés pour de nombreuses proies sauvages. Cette zone de 

notre aire d'étude comprend également de vastes prairies et pâturages le long des crêtes 

montagneuses. Le bétail, très abondant dans les pâturages montagneux pendant la saison de 

pâturage, représentait une forme de proie facilement accessible pour les loups pendant les 

premières années de l'étude, car les mesures anti-prédateurs pour la protection du bétail 

n'étaient pas encore mises en œuvre à l'époque [9,21]. 

 

L'expansion de l'aire de répartition du loup des montagnes vers les collines a très 

probablement été favorisée par la disponibilité des proies. En effet, l'effet observé le plus 

important des covariables considérées dans nos modèles concerne le paramètre de 

colonisation, qui a été significativement influencé par l'abondance des proies. En particulier, 
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la probabilité de colonisation a été positivement influencée par l'abondance de chevreuils et 

négativement influencée par l'abondance de sangliers. Nous avons documenté des tendances 

très similaires dans les valeurs d'abondance relative des deux espèces dans les trois zones, 

avec des valeurs plus faibles au cours des premières sessions de suivi et des valeurs plus 

élevées au cours des dernières sessions de suivi, avec une légère diminution au cours des 

années les plus récentes. Malgré cela, nos données suggèrent une augmentation générale des 

deux espèces au cours de la période d'étude (Annexe A). Le chevreuil et le sanglier sont 

classiquement décrits comme des espèces forestières, car les zones boisées contiennent 

toutes les ressources nécessaires à leur survie, comme l'accès au couvert et aux sites 

d'alimentation (chevreuil dans [59] et ses références ; sanglier [60,61]). Au cours des dernières 

décennies, elles ont colonisé des paysages fragmentés et des agroécosystèmes dans toute 

l'Europe [62,63], où elles ont profité de la présence d'îlots de végétation naturels (végétation 

riveraine, forêts résiduelles de feuillus) et semi-naturels (haies et cultures arboricoles) 

dispersés (chevreuil [64]). Dans notre zone d'étude, nous avons observé qu'ils sont moins 

abondants dans les montagnes que dans les collines, où ils exploitent avec succès un paysage 

très hétérogène riche en écotones avec des bois de feuillus intercalés avec des vignobles et 

des cultures annuelles ; les écotones sont en effet des habitats importants pour les deux 

espèces (chevreuil [59] ; sanglier [65]). Malgré leurs tendances similaires et la plasticité de leur 

habitat, leur distribution de densité estimée a eu des effets opposés sur la probabilité de 

colonisation par le loup. Plus précisément, les deux ongulés ont montré des différences dans 

les zones les plus fréquentées ; en d'autres termes, les zones de fortes probabilités de densité 

du chevreuil et celles du sanglier sont différentes et ne se chevauchent pas. Ces différences 

sont plus marquées dans les collines des Apennins Lombards car ces zones sont caractérisées 

par une plus grande hétérogénéité de l'habitat par rapport aux montagnes. Ce résultat 

implique une utilisation différente de l'espace par les deux ongulés et suggère des habitudes 

alimentaires spécifiques pour les loups habitant les Apennins Lombards. En effet, il a été 

démontré que les loups montrent une adaptation locale complète à l'écologie des espèces 

d'ongulés les plus consommées [66]. 

 

En ce qui concerne le paramètre de l'extinction, nous avons observé l'effet positif significatif 

des zones urbaines. Comme indiqué, dans les Apennins Lombards, les zones bâties 

correspondent principalement à de petites villes et villages et n'atteignent un pourcentage 

important de couverture que dans les carrés d'échantillonnage les plus septentrionaux (Figure 

1), où la probabilité d'occupation était faible ou irrégulière d'une année à l'autre (Figure 6). 

La présence humaine a été considérée pendant des décennies comme un facteur influençant 

négativement l'adéquation de l'habitat du loup ; récemment, il a été avancé que ce facteur n'a 

fait que retarder la recolonisation par le loup de paysages fortement dominés par l'homme 

[55], suggérant que les loups sont capables d'exploiter même des paysages extrêmement 

modifiés grâce à leur adaptabilité comportementale [67]. 

 

Dans les recherches futures, il sera probablement nécessaire d'incorporer des facteurs liés au 

changement climatique dans la modélisation de la colonisation et de l'extinction. Le 

changement climatique devrait avoir un impact à la fois sur les habitats naturels et sur les 

activités humaines dans les agroécosystèmes, influençant ainsi les espèces proies et, par 

conséquent, les espèces prédatrices. 

Le régime alimentaire des loups des Apennins lombards se caractérise par une très forte 

consommation d'ongulés sauvages et une consommation secondaire de bétail ; les autres 
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catégories d'aliments ne représentent qu'une fraction négligeable du régime alimentaire. Ce 

résultat n'est pas surprenant, car la zone étudiée abrite des guildes d'ongulés sauvages riches 

et abondantes [68-70]. De plus, comme l'ont déjà montré les études précédentes de ce même 

projet de recherche [22-24], la consommation d'ongulés sauvages a augmenté au cours de la 

période d'étude, suivant la tendance générale du régime alimentaire des loups observée en 

Europe [9]. La baisse significative de la consommation de bétail pourrait également être liée 

au renforcement des mesures anti-prédateurs pour la protection du bétail et/ou à la 

diminution générale de l'agriculture intensive avec des animaux en pâturage libre qui s'est 

produite au cours des dernières années. 

 

Les résultats concernant la consommation par les loups de différentes espèces d'ongulés 

sauvages méritent plus d'attention. Inversement, sur la base du modèle général observé ces 

dernières années en Italie, avec le sanglier comme espèce la plus consommée [71], nous avons 

trouvé que le chevreuil était la base du régime alimentaire des loups dans les Apennins 

Lombards. En nous concentrant sur les résultats concernant la zone montagneuse, qui a été 

surveillée pendant toute la période de l'étude, nous avons documenté des tendances de 

consommation opposées pour ces deux espèces d'ongulés sauvages largement répandues. 

Nous avons observé un changement progressif de la consommation prédominante de 

sangliers (2007-2008 et 2011-2012) à la consommation prédominante de chevreuils, qui a 

augmenté à partir de 2015. Il est peu probable que ces résultats soient liés à des différences 

dans l'abondance des deux espèces, car nous avons enregistré des tendances similaires en 

considérant les indices d'abondance relative ; ils pourraient plutôt être liés à une adaptation 

spécifique du prédateur à l'écologie locale de l'espèce la plus consommée [66]. Le chevreuil 

est généralement considéré comme une proie difficile pour les loups dans les habitats boisés, 

en raison de son comportement de vie isolée ou en petits groupes [72]. Cependant, dans les 

collines des Apennins Lombards, cette espèce a atteint, en quelques années, des densités très 

élevées, augmentant à la fois les chances de rencontre et de détection pour les loups. En effet, 

dans ces zones, où les loups se sont installés ces dernières années, la colonisation des 

prédateurs a suivi celle des espèces les plus consommées occupant des zones à forte 

probabilité de densité. Il est intéressant de noter que des études très récentes menées en 

Europe ont enregistré une tendance opposée dans la consommation des mêmes espèces par 

les loups, avec une prédominance croissante du sanglier sur le chevreuil (par exemple, en 

Espagne [73] ; en Pologne [74]). 

5. CONCLUSIONS 
Sur la base de nos résultats, nous pouvons nous attendre, dans un avenir proche, à une 

expansion remarquable des loups dans la plaine du Pô, qui représente actuellement la 

dernière zone libre de tout sac accessible aux disperseurs venant des Apennins. Cette région 

abrite des sous-populations croissantes de chevreuils [75] malgré les fortes perturbations 

humaines, correspondant à des réseaux routiers denses, à des zones continuellement 

construites et à une présence humaine constante. Comme de nombreuses études l'ont 

souligné, une fois que les proies sont disponibles, les loups sont capables de s'installer et de 

persister dans n'importe quel endroit si la persécution humaine est faible [43]. Nous nous 

attendons, en particulier, à ce que l'expansion du loup suive celle du chevreuil à travers la 

plaine du Pô, avec l'installation de meutes de loups dans les zones à forte densité de 

chevreuils. Dans ce paysage dominé par l'homme, de nouveaux scénarios liés aux conflits 

entre l'homme et le loup sont susceptibles de devenir plus pressants. Des problèmes tels que 
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la déprédation d'animaux domestiques ou la propagation potentielle de zoonoses peuvent 

émerger, donnant lieu à de nouveaux conflits sociaux. 

 

 
Figure A1. Changements dans l'abondance relative (a) du chevreuil et (b) du sanglier dans les trois zones d'altitude 
caractérisant les Apennins lombards (Apennins septentrionaux, Italie), exprimée en Indice Kilométrique d'Abondance 

(IKA) 
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