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Résumé

Pour atteindre la reproduction, les individus doivent survivre au stade juvénile, une période
critique ou les taux de survie sont faibles chez les grands carnivores. Nous avons analysé les
données de 582 loups (Canzs lupus) identifiés par ADN au cours de leur premicre année en
Suede et en Notrvege, afin d'étudier les facteurs intrinseques et extrinseques au sein du
territoire natal affectant la probabilité d'atteindre la reproduction, c'est-a-dire d'avoir des
petits survivant au moins a l'age de 5 mois. Ces facteurs comprenaient la densité des proies
principales, la densité des routes, la densité humaine et la proximité de zones de non-
reproduction, ainsi que le sexe, la consanguinité et le port d'un collier. Sur les 582 loups
identifiés, 21% ont atteint le stade de la reproduction. La densité humaine et la présence ou
non d'un collier sont les facteurs les plus significatifs. Ces deux facteurs ont été associés a
une probabilité accrue d'atteindre la reproduction, ce qui pourrait étre lié au braconnage. Le
degré de consanguinité était négativement associé a la probabilité d'atteindre la reproduction,
tandis que la densité des routes de gravier et le fait d'étre né en Suede y étaient positivement
associés. Nos résultats suggerent une influence des activités humaines légales et illégales
sur le stade juvénile des loups en ce qui concerne la probabilité d'atteindre la reproduction.
Notre étude permet de mieux comprendre comment les conditions du début de la vie et les
traits intrinséques fagconnent la reproduction et souligne les défis de la conservation des loups
dans les paysages anthropisés.

Mots clés : Canis lupus, stade juvénile, traits d'histoire de vie, tetritoire natal, reproduction

INTRODUCTION

La théorie de 1'histoire de vie cherche a expliquer les caractéristiques générales du cycle de
vie d'un organisme, y comptis les variations intraspécifiques et interspécifiques, en explorant
la maniére dont les organismes allouent les ressources a la croissance, a la survie et a la
reproduction tout au long de leur vie [1,2]. Ces stratégies d'allocation des ressources
faconnent leurs schémas évolutifs globaux. La capacité d'un organisme 2a atteindre la
maturité reproductive est un élément clé de sa stratégie d'histoire de vie. Pour ce faire, la
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plupart des individus doivent survivre a des stades de vie distincts, tels que le stade juvénile
suivi du stade adulte, ou ils peuvent trouver un partenaire et se reproduire. La réussite de ces
étapes dépend de la condition physique de l'individu, qui est influencée par des
caractéristiques intrinseques et des facteurs environnementaux.

Le stade juvénile est particuliecrement crucial car il est souvent caractérisé par des taux de
survie faibles et variables [2,3], les conditions environnementales du début de la vie ayant
des effets durables sur la biologie d'un organisme. En effet, des conditions favorables au
début de la vie peuvent augmenter les chances de survie d'un individu et accroitre la
probabilité d'atteindre la maturité reproductive, tandis que des conditions défavorables au
début de la vie peuvent entralner une croissance corporelle réduite, atfecter le comportement
ou les processus physiologiques, tels que le retardement de la reproduction, et réduire la
condition physique globale [4-7]. Les habitats anthropiques affectent de diverses manieres la
condition physique et les traits d'histoire de vie de plusieurs especes. Par exemple, [8]
montrent que les habitats modifiés ont un effet négatif sur la condition physique en modifiant
les traits d'histoire de vie, favorisant un rythme de vie plus rapide avec une dispersion plus
précoce et l'acquisition d'une position dominante chez une espece a reproduction
coopérative. Les auteurs de I'étude [9] soulignent la maniere dont les individus réagissent a
divers types de perturbations humaines. Ces réponses peuvent étre directes ou indirectes et
résultent souvent de changements dans les facteurs qui affectent la condition physique, tels
que la disponibilité des ressoutces, les possibilités et le succes de la dispersion, I'accés a un
espace libre et la présence d'autres especes qui interagissent.

En raison de leurs vastes domaines vitaux et de leurs longs temps de génération [10], qui
entrainent une lente reconstitution des populations, les grands carnivores peuvent étre
particulierement vulnérables aux changements induits par I'homme, tels que la fragmentation
et l'altération de leur habitat [11]. Au cours des dernieres décennies, les grands carnivores se
sont considérablement rétablis, s'établissant dans des paysages anthropisés [12]. Cela peut
entrainer des conflits en mati¢re de conservation, en particulier dans les zones rurales ou la
déprédation du bétail devient une préoccupation urgente pour les agriculteurs et les éleveurs
[12-15]. En outre, comme de nombreuses populations de grands carnivores restent petites et
isolées, elles sont plus exposées aux menaces affectant la viabilité a long terme des
populations, telles que la perte de variation génétique, la dépression de consanguinité et la
réduction du potentiel d'adaptation [16-18].

L'un des rétablissements les plus remarquables de grands carnivores en Europe est celui des
loups (Canis lupus). Espéce tres adaptable, les loups sont capables de s'installer tout au long
du gradient allant d'un impact humain faible a un impact humain élevé [12]. La cohabitation
avec 'homme et les facteurs environnementaux ont un impact sur le comportement des
loups et la dynamique des populations [19,20]. Par exemple, les routes représentent un
compromis pour les loups, avec des effets négatifs liés a 'homme [21], notamment le
dérangement [22], l'augmentation de la mortalité due au trafic [23] et l'acces accru pour les
braconniers [24]. Les effets positifs peuvent résulter d'une plus grande facilité de déplacement
[25-27], d'un marquage olfactif efficace [28] et d'un acces aux proies [29,30]. De méme, la
densité humaine peut également avoir un impact négatif sur la condition physique des loups
car ils ont tendance a éviter les infrastructures humaines [22,31], en particulier les tanicres et
les sites de rendez-vous [32]. La qualité et la quantité des ressources disponibles au début de
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la vie est I'un des facteurs bien connus qui affectent la condition physique et les petformances
a un stade ultérieur de la vie [33]. Outre la densité des proies, la quantité de nourriture
disponible pour la consommation dépend également du succes de chasse des loups. Le succes
de chasse [34-30] et le taux de mortalité [37,38] des loups peuvent étre affectés par les
conditions climatiques telles que I'épaisseur de la neige. La disponibilité des ressources
dépend également de la concurrence intraspécifique, car les fortes densités de loups
entrainent une réduction de la taille des territoires [20,39]. D'un autre c6té, des densités de
loups plus élevées peuvent également avoir un impact positif sur la probabilité d'atteindre la
reproduction en augmentant les chances de trouver un partenaire, ce qui peut s'avérer difficile
a de faibles densités de population [14,40-42].

Les caractéristiques intrinseques peuvent également affecter le destin des jeunes. La
consanguinité, connue pour ses effets néfastes sur de nombreuses especes [43-46], y compris
les loups [47-50], s'est avérée avoir un impact significatif sur les juvéniles [43,51]. La
dépression de consanguinité peut entrainer des malformations [48,52,53], augmenter I'age
de la premiere reproduction [42], ainsi que diminuer le succes de l'accouplement et de la
reproduction [50]. En outre, la probabilité d'atteindre la reproduction peut différer entre les
sexes, les mammiferes males juvéniles présentant généralement des taux de mortalité plus
élevés que leurs homologues femelles [54-56]. Si le radiomarquage des animaux peut donner
une idée de leurs caractéristiques intrinséques, les marques ou les colliers eux-mémes peuvent
affecter le comportement, la survie et la reproduction de 'individu étudié. Bien que l'impact
négatif des colliers GPS sur la survie et la reproduction des oiseaux soit bien documenté [57],
leur effet sur les mammiferes reste moins bien étudié. Les études sur les grands carnivores
munis de colliers ont abouti a des conclusions différentes : certaines font état d'un taux de
survie plus élevé chez les gloutons (Gulo gulo) 58] et les loups [59,60], tandis que d'autres
associent les colliers a un risque de mortalité plus élevé chez les loups [61,62].

Le rétablissement de la population de loups en Scandinavie est un exemple bien documenté
du rétablissement des loups en Europe. Apres la premicre reproduction en 1983, seuls cing
individus immigrés ont contribué avec des haplotypes uniques pendant la période 1983-2008
[50], et avec un nombre de loups estimé a 375 (IC : 352 a 402) loups en Scandinavie en 2019
[63]. Comparée a d'autres régions du monde, la population était encore a une densité
relativement faible avec un ratio élevé d’élans (Alkes alces) par rapport aux loups [30,64], I'élan
étant la principale espece proie de cette population [65-67]. Grace aux efforts considérables
de suivi de la population, qui ont permis d'identifier 97% de tous les événements
reproductifs, le territoire natal et le niveau de consanguinité sont connus pour presque tous
les individus depuis le rétablissement de la population en 1983 jusqu'a aujourd'hui [68]. La
population est également un bon exemple des défis de conservation liés au rétablissement
des loups, car le goulot d'étranglement historique pendant la recolonisation a entrainé une
grave dépression de consanguinité [49]. L'étude de I'Institut de recherche sur le loup [50]
a montré que la progéniture des immigrés a un taux d'appariement et de reproduction plus
élevé que la progéniture des couples autochtones et plus consanguins. Comme dans d'autres
régions du monde, le rétablissement des loups en Scandinavie a donné lieu a des conflits au
sein des communautés locales [13,14] qui posent des problémes pour la conservation de la
population de loups. On estime que le braconnage est responsable de la moitié de la mortalité
totale des loups [69]. Au-dela du braconnage, les loups ont été légalement abattus en
Scandinavie pour limiter les dégats et par le biais de systemes de quotas [70]. Cependant, les
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objectifs de gestion et la politique concernant les loups different entre la Suede et la Norvege,
notamment en ce qui concerne la taille et la répartition des populations [71,72]. En Suede,
les loups sont autorisés a s'installer en dehors de la zone d'élevage des rennes (environ 55%
de la superficie totale du pays, qui est de 447 425 km?), et en Norvége, les loups sont autorisés
a s'installer dans une « zone a loups » (environ 5% de la superficie totale du pays, qui est de
324 220 km?). La Norveége se caractérise également par une acceptation sociale généralement
plus faible des grands carnivores que la Sucde [13].

Apres le stade juvénile, les loups peuvent se disperser ou rester philopatriques avant de
s'installer sur un territoire avec un partenaire et de se reproduire. Dans cette étude, nous nous
intéressons spécifiquement au stade juvénile du cycle de vie des loups et a son impact sur
la condition physique ultérieure jusqu'a la premiere reproduction dans la population de loups
de Scandinavie. Nous avons défini la probabilité d'atteindre la reproduction comme la
probabilité de se reproduire et d'avoir des petits qui survivent au moins jusqu'a l'age de cing
mois. Pour mieux comprendre comment les conditions du stade juvénile peuvent affecter la
probabilité d'atteindre la reproduction, nous avons examiné linfluence de facteurs
extrinseques liés a I'environnement du territoire natal et de facteurs intrinseques tels que la
consanguinité, le sexe et le port du collier dans la population de loups de Scandinavie. Nos

hypothéses sont résumées dans le Tableau 1.

MATERIEL ET METHODE

I. La population de loups dans la péninsule Scandinave

La population de loups étudiée est répartie dans le centre-sud de la Suede et dans les zones
adjacentes du sud-est de la Norvege. Les loups ne peuvent pas s'installer en tant que résidents
dans les zones d'élevage de rennes [73]. En Norvege, la zone des loups représente la seule
zone ou les loups sont autorisés a se reproduire (Figure 1).

70°N
Non-breeding zone
Breeding zone
65°N . - | Reindeer husbandry zone
7 >
»| Norwegian wolf management zone
e Centroids of wolf territories
60°N

55°N

10°E 15°E 20°E 25°E
Figure 1. Carte de la zone d'étude avec la zone norvégienne de gestion des loups et la zone scandinave d'élevage de
rennes. La partie bleue représente la zone ou les loups sont légalement autorisés & s'installer et & se reproduire (la zone

de reproduction) et la partie jaune est la zone de non-reproduction. Les points noirs représentent les centroides des
territoires natals des loups utilisés dans cette étude entre 2003 et 2016

Tableau 1. Hypothéses sur les effets des facteurs extrinséques (densité de routes en gravier, densité humaine, densité
d'élans, épaisseur de neige, densité de loups, distance aux zones de non-reproduction et pays de naissance) et des
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facteurs intrinséques (consanguinité, sexe, port du collier) sur la probabilité pour les loups d'atteindre la reproduction en

Scandinavie

Hypothesis Parameters Rationale References
Gravel road density in the natal - . )
territory increases the probability to roads facilitate travelling and hunting [29,30]
: for wolves
reach reproduction Gravel road
terizmd?:ri:::;vemgsaﬁi::rm densty roads increase traffic mortality, [22-24]
v |:|-. disturbances and facilitate poaching
reach reproduction
Human density in the natal territory L
I ch h -
increases the probability to reach 55 POSCAINE In more fuman [23]
. populated areas
reproduction Hurman density
Human density in the natal territory higher human disturbance might
decreases the probability to reach impact wolves’ behaviour as they tend [22,31,32]
reproduction to avoid humans
Moose density in the natal territory moose is the prima spedies in
increases the probability to reach Moose density ﬂ'lig o Ha?:r pe [65,66]
reproduction pep
Snow depth in the natal territory ) . )
increases the probability to reach increase of ":;g h::‘:'wng successin [34-38]
reproduction Snow depth P
sSnow depth in the natal territory P
decreases the probability to reach increased risk of poaching [61,96]
reproduction
Wiolf density in the natal territory
increases the probability to reach Wolf density increased probability to find 2 mate [14 30,42]
reproduction
Inbred wolves have a lower i inbreeding depression on reproductive
probability to reach reproduction Inbreeding traits [42,43,49,50,107]
Jjuvenile females often exhibit lower
Ferales have a higher probability to mortality rates than .males |r_l mamals
) and stay less long in the dispersing [54-56,77]
reach reproduction than males )
phase, which exposes them to lower
Sax mortality risk
Females have a lower probability to males start reproducing on average [42]
reach reproduction than males earlier than females in this population
Collared wolves have a higher ) . _ _
probability to reach reproduction potential protection against poaching [58,60,95]
Collared wolves have 3 lower SR aiat iy b spetin batako  [57,6061)
probability to reach reproduction in some wolf populations
Wolves born in Sweden haver higher lower social accentance of la
probability to reach reproduction Birth country ) .p res [13]
B carnivores in Morway
than those born in Norway
Distance to non-breeding zones of Distance to lower probability to settle in areas
the natal territory increases the non-breeding  where management authorities do not [69]
probability to reach reproduction Zones allow wolves to breed

Apres avoir été déclarée fonctionnellement éteinte en 1966, la population de loups s'est
rétablie sur la péninsule Scandinave 2 la fin des années 1970 grace a I'immigration de quelques
loups provenant de la population Finno-Russe [14,49,74]. La population a augmenté,
atteignant environ 460 (IC : 439-483) loups en Scandinavie au début de la saison de suivi
2020-2021 avec moins de 20% des loups en Norvege et le reste en Suede [75].

Chaque année depuis 1998, un programme de suivi est mené pendant la période hivernale
(du 1* octobre au 31 mars) pour l'identification des individus, I'analyse du sexe et de la
filiation. A l'origine, ce programme était basé uniquement sur le suivi de la neige, mais depuis

le début des années 2000, il comprend également des analyses ADN d'échantillons non
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invasifs (excréments, urine, poils). Sur la base de ces données, les paires territoriales et les
meutes peuvent étre identifiées afin de déterminer le nombre annuel d'événements de
reproduction, confirmé comme décrit par [68]. Les analyses d'ADN pour l'identification
individuelle et la parenté permettent la reconstruction et la mise a jour annuelle de I'arbre
généalogique de la population, qui fournit des estimations annuelles de la consanguinité de
presque tous les individus de la population scandinave [49,68].

II. Sélection des individus de loups cibles

L'identification des individus loups dans cette étude a été basée sur I'échantillonnage de
I'ADN a partir i) des excréments, de I'urine ou du sang d'cestrus collectés pendant la saison
de surveillance, ii) de la salive provenant d'événements de déprédation, ou iii) du sang prélevé
sur des loups capturés vivants. Cette étude a utilisé des données de 2003 a 2021, y compris
des individus nés en Scandinavie de 2003 a 2016. Une étude précédente a montré que 95%
des loups sutrvivants s'étaient reproduits avant I'dge de cinq ans et que l'age médian de la
premiere reproduction dans cette partie de la population était de trois ans pour les femelles
et de deux ans pour les males [42]. Ainsi, pour minimiser le risque de classer a tort des loups
comme non reproducteurs alors qu'ils ont le potentiel de se reproduire, notre étude n'a inclus
que les loups nés jusqu'en 2016.

Pour minimiser le biais en faveur des individus qui se sont reproduits avec succes et pour
maintenir la cohérence de nos données, notre étude n'a inclus que les individus qui ont été
identifiés comme étant en vie pendant au moins leur premiére saison de suivi [68], qui s'étend
de 54 11 mois d'age (1 octobre - 30 mars). Cette approche a été adoptée parce que les
individus plus agés ont une probabilité plus élevée d'atteindre la reproduction. Notre
¢chantillon comprenait 340 individus dont I'année de naissance était connue, soit parce qu'ils
avaient été échantillonnés et identifiés individuellement au cours de la premiere année suivant
la premicre reproduction de leurs parents (# = 310), soit parce qu'ils avaient été capturés et
identifiés en tant que petits (<1 an, » = 30). En outre, 242 individus d'age inconnu ont été
inclus dans I'étude, ce qui a permis d'obtenir un ensemble de données de 582 (Tableau 2), a
condition que leur premicre identification ait eu lieu sur leur territoire natal pendant la saison
de suivi. Il est probable que la majorité de ces individus étaient agés de moins d'un an, c'est-
a-dire qu'ils ont été identifiés au cours de la premicre saison de suivi apres leur naissance, car
76% des petits quittent définitivement leur territoire natal avant leur deuxi¢me saison de
suivi, c'est-a-dire avant l'age de 1 an et 5 mois [76,77].

Sur 'ensemble des données (582 loups), 126 ont été légalement tués (Tableau 2). Comme la
décision d'abattre un loup peut dépendre de facteurs qui dépassent le cadre de notre
recherche, nous avons exclu de I'analyse principale les loups qui avaient été légalement tués
et nous avons effectué une analyse séparée incluant les individus légalement tués (Annexe 1).
Par souci de cohérence, nous avons appliqué le méme seuil de cing ans d'dge pour les loups
tués légalement, indépendamment du fait qu'ils se reproduisent ou non, c'est-a-dire que si un
loup a été tué avant d'atteindre 1'age de cing ans, nous avons supposé qu'il n'avait peut-étre

pas encore eu le temps de se reproduire et qu'il a donc été retiré de notre analyse.
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I1I. Facteurs intrinséques

Les facteurs intrinseques liés aux loups individuels étaient le coefficient de consanguinité, le
sexe et le fait d'étre équipé d'un collier. Le coefficient de consanguinité de chaque individu
est basé sur le pedigree de la population de loups Scandinaves [49,78]. L'objectif étant
d'étudier l'effet du port du collier au début de la vie des loups, nous avons considéré comme
individus munis d'un collier uniquement les loups munis d'un collier avant 'dge d'un an (# =
19 excluant les individus tués légalement et #» = 27 les incluant). Nous avons également
effectué¢ une analyse séparée excluant ces loups munis d'un collier (Annexe 2, Tableau 2).

Tableau 2. Nombre d'individus de la population de loups de Scandinavie ayant atteint le stade de la reproduction dans
les différents ensembles de données (2003-2021)

Mumber of individuals

Total number of individuals that reached
reproduction
Excluding legally killed
Hluding legaly Kl 456 108 (23.6%)
(main anahysis)
Including legally killed
582 122 (20.9%
(Appendix 1) ( )
Excluding collared
individuals 437 o0 (22.6%)
(Appendix 2)

IV. Facteurs extrinseques

Les facteurs extrinseques sont des variables environnementales et anthropiques liées au
territoire natal. La mesure du territoire natal utilisée pour extraire les données était un
tampon circulaire autour du centroide du polygone du territoire natal tel qu'il a été enregistré
lors du suivi annuel. La taille du tetritoite natal créé était de 1000 km* (tampon de 18 km
de rayon), comme représenté par la taille moyenne d'un territoire de loup Scandinave [79].

La densité humaine a été calculée comme le nombre annuel d'habitants par km?* pour chaque
municipalité en Suede (https://www.scb.se/ et en Norvege https://www.ssb.no/). Pour
chaque territoire natal estimé, la densité humaine a été mesurée comme la densité humaine
moyenne des municipalités chevauchant le territoire natal. La densité de routes en gravier a
été calculée comme la longueur moyenne des routes en gravier (km/km?).

La densité de loups a été estimée comme le nombre de territoires voisins limitrophes, c'est-
a-dire le nombre de territoires chevauchant le territoire natal. La taille des prélévements
d’élans s'étant révélée corrélée a la densité de la population d’élans en Scandinavie [80], nous
avons utilisé les relevés annuels des prélevements de chasse comme indice de la densité d’élan
(nombre d’élans tués/10 km® pour les comtés de Sueéde www.algdata.se et de Norvege
https://www.ssb.no/). Les données sur les carnets de chasse ont été générées en tant que
moyenne pondérée de la densité d'élans des comtés chevauchant le territoire. La moyenne
annuelle de I'épaisseur de neige a été estimée a partir des données quotidiennes d'épaisseur
de neige extraites de la base de données SMHI pour les stations météorologiques en Suc¢de
(https://www.smhi.se) et du site web seklima (https://seklima.met.no/.) en utilisant les
données de met.no (https://www.met.no) pour la Norvége. Des corrections pout les valeurs
manquantes (3,3% en Suede et 11,7% en Norvege) ont été appliquées conformément aux
recommandations du SMHI (Annexe 3). Comme nous étions principalement intéressés par
l'effet de I'épaisseur de neige pendant la premicre année de vie des loups, nous avons utilisé
la moyenne annuelle des données d'épaisseur de neige du 13 mai (naissance moyenne des
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petits) au 30 avril de I'année suivante, en excluant les mois d'été (juillet, aout, septembre),
pour chaque station météorologique. Par conséquent, pour chaque individu, I'épaisseur
moyenne de neige au cours de sa premiere année de vie dans son territoire natal a été estimée
a l'aide d'un modele d'interpolation de krigeage incluant l'effet de 'altitude, ce facteur ayant
montré qu'il améliorait la précision du modele [82]. Nous avons également inclus deux
facteurs géographiques du territoire natal, a savoir le pays de naissance (Norvege ou Suede
selon I'emplacement du centroide du territoire), ainsi que la distance entre le centroide du
territoire natal et la zone la plus proche ou les loups n'étaient pas autorisés a s'établir (zone
de non-reproduction), c'est-a-dire en dehors de la zone Norvégienne des loups et a l'intérieur
de la zone d'élevage des rennes (Figure 1).

V. Analyse statistique...

RESULTATS

Parmi les 456 individus identifiés vivants en tant que petits au cours de leur premier hiver de
suivi, 108 (24%) se sont reproduits avec au moins un petit confirmé vivant au cours de la
saison de suivi suivante. En incluant également les loups qui ont été légalement tués, la
probabilité d'atteindre la reproduction a été réduite a 21% (Tableau 2).

Dans notre analyse, 15 modeles avaient un AAIC, < 2 et ont été inclus dans le calcul de la
moyenne des modéles. Deux facteurs, la densité humaine et le port du collier, étaient présents
dans tous les meilleurs modeles apres sélection (Tableau 3). Les intervalles de confiance de
ces facteurs dans le modéle moyenné ne se chevauchaient pas avec zéro (Figure 2).

Collared (Yes) B
Human density =
Inbreeding 5
Gravel road density .
Birth country (Sweden) .
Dist. non-breeding zones =
Sex (Female) = |

Snow depth - |

I I I I I
-0.5 0.0 05 1.0 15 2.0

Estimates from Conditional model-averaged + 95%Cl

Figure 2. Graphique des coefficients du modéle moyen des facteurs ayant un impact sur la probabilité d'atteindre la
reproduction pour les loups en Scandinavie. Les barres représentent l'intervalle de confiance & 95 % des coefficients
estimés par le modéle moyenné (Tableau 3)

La probabilité d'atteindre la reproduction était positivement associée a la densité humaine
sur le territoire natal, une augmentation d'un écart-type du nombre d'habitants/km’
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entrainant une probabilité 1,28 fois plus élevée (exp(0,25), Tableau 3) d'atteindre la
reproduction. Pour illustrer ce point, la probabilité moyenne prédite de reproduction était de
16% [CI = 7%-25%)] dans les territoires de loups natals avec une densité humaine de 1
habitant/km?, et de 27% [CI = 13%-41%] dans les tertitoires avec 100 habitants/km? (Figure
3).
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Figure 3. Probabilité d'atteindre la reproduction en fonction de A) la densité humaine dans le territoire natal
(habitants/km?2) et B) le fait d'étre équipé d'un collier. Les lignes indiquent les valeurs ajustées, avec l'intervalle de
confiance & 95 % associé, a partir des estimations moyennes du modéle (Tableau 3). Pour le panneau A, le sexe a été
maintenu constant & « Male », le pays de naissance & « Norway », le collier & « No », et les coefficients des autres
variables continues (consanguinité, densité humaine, densité des routes de gravier, épaisseur de la neige, densité des
élans, distance des zones de non-reproduction pour les loups, et densité des loups) ont été maintenus & leur moyenne.
Les points dans le panneau A correspondent aux points de données observés, oU leur position sur I'axe des y représente
le résultat binaire réel de I'atteinte de la reproduction (0 ou 1).

Parmi les 19 loups munis d'un collier au cours de leur premiere année de vie, la reproduction
a été enregistrée pour 9 individus, ce qui donne une probabilité d'atteindre la reproduction
de 44% [CI = 20%-69%] contre 17% [CI = 8%-27%] (Figure 3) pour les individus non munis
d'un collier. Les loups portant un collier avaient plus de trois fois plus de chances (odds ratio
= 3,74) d'atteindre la reproduction que les loups ne portant pas de collier (Tableau 3).

La densité des routes en gravier sur le territoire natal et le pays de naissance ont été retenus
dans dix modeles, parmi les 15 meilleurs. Les loups nés en Suede ou dans un territoire natal
avec une densité de routes plus élevée ont été associés a une probabilité plus élevée
d'atteindre la reproduction (Tableau 3, Annexe 4).

La consanguinité a été retenue dans huit des 15 meilleurs modeles et a montré une tendance
négative mais non significative sur la probabilité d'atteindre la reproduction (Tableau 3,
Annexe 4). Les autres facteurs explicatifs (distance aux zones de non-reproduction, sexe et
épaisseur de neige) n'ont été retenus que dans quelques-uns des modeles les mieux classés, a
l'exception de la densité des orignaux et des loups qui n'a été incluse dans aucun des modeles
les mieux classés (Tableau 3).

L'inclusion des individus tués légalement (Annexe 1) ou le retrait des loups munis de colliers
(Annexe 2) ont donné des résultats similaires et n'ont pas modifié les principaux résultats.
Dans nos données, 55% des individus ont été tués légalement dans la zone ou les loups sont
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autorisés a se reproduire, et 64% de ces événements ont eu lieu en Suede, qui représente
également 78% des individus de notre étude.

Tableau 3. Sélection de modéles et estimations des paramétres moyennés par modéle (B), erreur standard (SE) pour le
modéle conditionnel et le modéle moyenné complet sur la probabilité d'atteindre la reproduction pour les loups en
Scandinavie au cours de la période 2003-2021. Les modéles ont été classés sur la base de AAIC. et seuls les meilleurs
modéles (AAIC: < 2) ont été conservés et utilisés pour le calcul de la moyenne des modéles. Le meilleur modéle a un
AlCc de 495,05. La référence dans les analyses est «« Non » pour le prédicteur Collier, « Norvége » pour le Pays et «

Maéle » pour le Sexe.
*E < 0.001 < ** < 0.01 <*<0.05

Human " . . Dist. non-breeding Snow .
Intercept  Collared density Inbreeding Gravel road density  Birth country Zones Sex depth df AAICC weight
X X X X X X 7 0 0.12
X X X X X 6 0.23 0.11
X X X X X 6 0.55 0.03
X X X X 5 0.75 0.08
X X X X X 6 0.88 0.08
X X X X 5 1.30 0.06
X X X X 5 1.38 0.06
X X X X X X X 8 1.54 0.06
X X X X X X X 8 1.61 0.05
X X X 4 1.65 0.05
X X X X X X X 8 1.73 0.05
X X X X X 6 1.77 0.05
X X X X X X 7 1.96 0.03
X X X X X X 7 1.96 0.03
X X X X X X 7 1.99 0.04
— B -1.55%** 1.32%* 0.25*% -0.10 0.13 0.36 -5x10% 0.01 9x10°2
P
3%
E SE 0.33 0.50 0.10 0.12 0.14 0.37 0.07 0.08 0.05
T’:" - B -1.55%** 1.32%* 0.25* -0.18 0.20 0.53 -0.03 0.13 0.0
S &
Ew
T3
E a SE 0.33 0.50 0.10 0.11 0.12 0.34 0.18 0.23 0.14
o

Nous avons identifié deux facteurs indirects pertinents liés a la probabilité d'atteindre la
reproduction pour les loups, notamment la densité humaine sur le territoire natal et le fait
que le loup ait été équipé d'un collier au cours de sa premiére année de vie. En outre, nous
avons observé de faibles preuves que la densité des routes de gravier dans le territoire natal
est positivement liée a la probabilité d'atteindre la premiére reproduction. Nous avons
¢galement constaté que la probabilité d'atteindre la premiere reproduction était plus élevée si
les loups étaient nés en Suede plutdot qu'en Norvege. Enfin, conformément a notre
hypothese, nous avons observé une tendance a une probabilité plus élevée d'atteindre la
premicre reproduction pour les loups moins consanguins. Contrairement a nos hypotheses,
nous n'avons pas trouvé de soutien pour un effet des autres prédicteurs, c'est-a-dire la densité
d'élans, la densité de loups, le sexe, I'épaisseur de la neige et la distance par rapport aux zones
de loups non reproducteurs.

La forte relation entre l'atteinte de la reproduction et la densité humaine et le marquage au
collier peut refléter des interactions complexes et indirectes entre les loups et les activités
humaines, y compris le braconnage des loups. Méme si de nombreuses études s'accordent a
dire que les grands carnivores sociaux comme les loups sont sujets aux conflits dans les zones
a forte densité humaine [22,32,87,88], plusicurs études ont également suggéré que les loups
sont tout a fait capables de persister dans les paysages modifiés par 'homme [89-911]. Une
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plus grande abondance de proies ongulées dans les zones agricoles (92) a été suggérée comme
une raison potentielle de la sélection par les loups rouges (Canis rufus) d'habitats modifiés par
I'homme plutédt que d'habitats naturels. Dans notre étude, la relation positive observée entre
la probabilité d'atteindre la reproduction et la densité humaine dans le territoire natal pourrait
étre fonctionnellement liée a un acces plus facile aux proies dans les zones plus habitées et
agricoles. Une autre explication possible est que des densités humaines plus élevées peuvent
décourager le braconnage en raison d'un risque accru d'étre découvert et attrapé par les forces
de l'ordre [93]. De méme, l'acceptation des grands carnivores, y comptis les loups, tend a étre
plus élevée dans les zones plus urbanisées, alors que les habitants des zones rurales expriment
généralement une attitude plus négative [13,94].

Le fait que les loups munis d'un collier au cours de leur premiére année présentaient un
avantage substantiel dans la probabilité d'atteindre la reproduction soutient les résultats
présentés par [58]. Cette étude a en effet montré un effet positif des colliers GPS sur la survie
des gloutons en Scandinavie et les auteurs ont attribué ces résultats au fait que les colliers
agissent comme un moyen de dissuasion contre les abattages illégaux [58]. Une autre
explication de notre résultat pourrait étre que les loups, apprenant de leurs expériences de
capture passées, développent un comportement d'évitement envers les humains, en
percevant ces événements comme traumatisants. Si ce comportement d'évitement se réalise,
il pourrait rendre les loups moins exposés et vulnérables a la présence et aux activités
humaines, y compris le braconnage. Si cela est vrai, ce résultat souleve également plusieurs
questions concernant la validité de l'utilisation de colliers pour estimer les taux de
braconnage, une approche commune utilisée dans de nombreuses études [61,69,70,93,95,96].
Par conséquent, l'estimation du taux de mortalité en général et du taux de braconnage en
particulier, ainsi que ses conséquences dans la population Scandinave, basée sur les individus
munis de colliers [69,70], pourrait avoir été sous-estimée. Une troisieme explication pourrait
étre un biais dans notre échantillon de loups munis d'un collier, car ceux-ci sont généralement
capturés au cours de la seconde moitié de la saison de surveillance, alors que I'échantillonnage
de I'ADN des loups non munis d'un collier peut étre effectué au cours de la premiere moitié
de la saison de surveillance. Dans ce scénario, les loups munis d'un collier peuvent étre ceux
qui ont eu un taux de survie plus élevé par rapport a ceux qui n'ont survécu que jusqu'a leur
premier échantillonnage. Néanmoins, étant donné que nos résultats ont été obtenus a partir
d'un nombre limité d'individus munis d'un collier (5% de I'échantillon total), il convient d'étre
prudent lors de l'interprétation des implications. Les techerches futures devraient en effet
examiner plus en profondeur les conséquences sur la condition physique de l'installation de
colliers sur les loups en comparant la proportion d'individus munis d'un collier avec le
segment de la population qui n'en porte pas.

La tendance observée d'un impact négatif de la consanguinité sur la probabilité d'atteindre
la reproduction s'aligne sur le réle important de la diversité génétique pour la croissance et la
persistance de la population [17]. Bien que la taille de l'effet soit plus faible, notre étude est
conforme aux résultats précédents concernant I'impact négatif de la consanguinité sur la
condition physique de la population de loups de Scandinavie [42,49,50,52,53]. 1.a faible
ampleur de l'effet peut avoir plusieurs causes sous-jacentes. Dans le cas d'un immigrant
reproducteur, la meute s'est dissoute pour des raisons inconnues et aucun des descendants
ne s'est reproduit. Dans un autre cas, la translocation humaine d'un couple, dont les deux
parents étaient des immigrants, peut avoir affecté la probabilité de reproduction de leur
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progéniture et aucun n'a réussi a se reproduire. Une autre raison potentielle de la faible
relation avec la consanguinité peut étre liée a l'interaction de la consanguinité avec les facteurs
de stress environnementaux et anthropogéniques qui caractérisent la population de loups de
Scandinavie. La consanguinité interagit souvent avec l'environnement, ce qui entraine un
désavantage plus important pour les individus consanguins dans des environnements
stressants [97]. Les études menées dans des environnements moins stressants, caractérisés
par exemple par plus de sources de noutriture et moins de compétition, peuvent fournir des
résultats plus faibles et donc manquer de puissance statistique pour détecter les véritables
effets de la dépression de consanguinité [97]. Dans la population de loups de Scandinavie,
ou le braconnage a constitué une menace plus importante que les causes naturelles [69,70],
les individus consanguins peuvent subir des effets moins prononcés, I'impact du braconnage
pouvant potentiellement éclipser les conséquences de la consanguinité au niveau de la
population.

La tendance plus élevée a atteindre la reproduction pour les loups nés en Suede par rapport
a la Norvege s'aligne sur notre hypothese, qui est fondée sur l'acceptation sociale et légale
présumée plus faible des loups en Norvege [13]. Bien qu'il n'y ait qu'une seule population de
loups sur la péninsule Scandinave, les conflits autour des loups et de leur gestion sont
différents en Suede et en Norvege, méme si ces deux pays partagent de nombreuses
caractéristiques sociales, culturelles et géographiques [98]. La Norvége a une zone
géographique plus restreinte ou les loups sont autorisés a se reproduire (5% contre 55% pour
la Suede) ainsi qu'un seuil de taille maximale de la population plus bas avant que la
population ne soit limitée par le controle humain [99]. Cependant, en ce qui concerne la
taille de la population, nos données n'indiquent pas de différence dans la distribution des
taux d'abattage entre les deux pays. Outre ces différences de stratégie de gestion, le
braconnage des grands carnivores, y comptis des loups, était mieux accepté en Norvege qu'en
Suede dans une étude réalisée avant 2013 [13]. En fait, la Suéde peut étre décrite comme une
source pour la partie Norvégienne de la population et la Norveége dépend de la Suede pour
atteindre ses objectifs de gestion pour la conservation des loups [71,100]. Contrairement aux
résultats précédents [72] et a notre hypotheése, la distance entre le territoire natal et les zones
de non-reproduction n'a pas eu d'impact perceptible sur la probabilité d'atteindre la
reproduction.

La tendance a une relation positive entre la probabilité d'atteindre la reproduction et la
densité des routes de gravier pourrait correspondre a notre hypothése selon laquelle les routes
de gravier facilitent les déplacements des loups et les opportunités de prédation. Des densités
plus élevées de routes de gravier peuvent conduire a des besoins énergétiques moindres pour
le déplacement, ce qui pourrait affecter positivement 1'état corporel des loups avant la
dispersion, ce qui pourrait a son tour augmenter la probabilité de trouver un territoire ainsi
qu'un partenaire et de se reproduire. Cette explication potentielle contraste avec 1'hypothése
alternative selon laquelle des densités plus élevées de routes en gravier pourraient faciliter le
braconnage et, par conséquent, réduire la probabilité que les loups atteignent le stade de la
reproduction. En outre, l'absence de corrélation entre la probabilité d'atteindre la
reproduction et la densité d’élans peut s'expliquer par la forte densité d’élans ou d'autres
ongulés dans l'aire de répartition des loups en Scandinavie [64,79,101], qui ne représentent
donc pas un facteur limitant pour la condition physique des loups. De méme, le manque de
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soutien pour un effet du sexe sur la probabilité d'atteindre la reproduction peut étre lié a la
nature monogame des loups avec pratiquement aucun divorce [102].

11 est reconnu que l'activité humaine exerce diverses influences sur les populations de loups
en Europe, en influengant leur comportement [25,31], leur dynamique de population [70],
leur génétique [103] et leur distribution [104,105]. En Scandinavie, le conflit avec 'homme
pose des défis importants pour la conservation de la population de loups, car on estime que
le braconnage représente jusqu'a la moitié de la mortalité totale des loups et limite fortement
la croissance de la population [69]. Alors que nos résultats suggerent que la densité humaine
dans le territoire natal et le marquage au cours de la premicre année de vie ont une relation
positive avec la probabilité d'atteindre la reproduction pour les loups, des recherches
supplémentaires sont nécessaires pour déméler les mécanismes a 'origine de ces associations.
Ces recherches devraient éventuellement inclure l'environnement dans lequel se déroulent
les étapes ultérieures de la vie mais précédant la premicére reproduction, c'est-a-dire la
dispersion et I'établissement d'un territoire. En effet, les loups peuvent étre philopatriques et
rester dans leur habitat natal ou se disperser dans de nouveaux environnements, une décision
qui peut avoir un impact sur leurs chances de survivre et de trouver un partenaire, ce qui
affecte finalement leur probabilité d'atteindre la reproduction. Dans I'ensemble, en mettant
l'accent sur le stade juvénile, nos résultats contribuent a notre compréhension de la facon
dont les conditions de vie dans le territoire natal et les traits intrinseques affectent la
probabilité des loups d'atteindre la reproduction, mais soulignent également les défis de
conservation des loups qui coexistent avec les humains dans des paysages de plus en plus
anthropisés.

Ethique

Toutes les procédures, y comptis la capture, la manipulation et le marquage GPS des loups,
ont respecté les exigences éthiques et ont été approuvées par le Conseil suédois d'éthique de
l'expérimentation animale, permis no. C 281/6 et le Comité norvégien d'éthique de
l'expérimentation animale (permis n® 2014/284738-1). Les données GPS ont été collectées
dans le systéeme de base de données Wireless Remote Animal Monitoring pour la validation
et la gestion des données [106].
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Annexe 4. Probabilité d'atteindre la reproduction en fonction A) du coefficient de consanguinité, B) de la densité des
routes en gravier dans le territoire natal (km) et C) du pays de naissance. Les lignes indiquent les valeurs ajustées, avec
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de données observés, oU leurs positions sur I'axe des y représentent les résultats binaires réels de I'atteinte de la
reproduction (0 ou 1)
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