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Résumé

Contexte : Il est essentiel de comprendre la mortalité pour prédire la dynamique des
populations animales, en particulier pour les especes a longue durée de vie soumises a une
pression humaine généralisée. C'est le cas du loup gris (Canis lupus), mais les études locales
fournissent une vision incompléte des schémas et des déterminants de ce processus.
Objectifs et méthodes : Nous avons procédé a une revue systématique de la littérature
existante sur la mortalité du loup gris dans toute l'aire de répartition de l'espece (c'est-a-dire
la majeure partie de I'némispheére nord) afin d'identifier les schémas globaux et les différences
potentielles entre les continents.

Les études ont été analysées en fonction du type d'informations fournies, notamment les taux
de mortalité, la proportion d'individus morts par cause et les déterminants naturels et
humains de la mortalité.

Résultats et discussion : Nous avons constaté des taux de mortalité annuels minimaux
élevés chez les loups (0,31 + 0,18), par rapport a ceux signalés en cas de faible persécution
humaine (<0,2). La plupart des déces étaient liés a des activités humaines, principalement des
abattages délibérés (Iégaux et illégaux) (60 % + 25%). L'Europe a signalé un pourcentage plus
¢levé de déces liés a I'activité humaine (86 % + 14%) que I'Amérique du Nord (66% + 24%).
Cela s'explique probablement par des pressions anthropiques plus élevées en Europe et par
des différences dans les méthodes de détection des carcasses entre les continents
(récupération opportuniste en Europe 25 suivi des loups équipés de colliers en Amérique du
Nord). Cependant, le manque de données provenant de régions a faible influence humaine
(par exemple, I'Arctique et les déserts) limite notre compréhension de la dynamique naturelle
de la mortalité chez cette espece. Nous avons constaté que de nombreuses variables
individuelles, sociales et environnementales déterminent les valeurs de mortalité, et notre
perspective globale nous a permis de déméler les débats de longue date sur I'écologie des
grands carnivores, notamment en soutenant I'hypothése selon laquelle la mortalité causée par
I'homme et la mortalité naturelle sont additives.

Conclusion : Notre étude fournit un cadre de référence et un ensemble de données
mondiales standardisées pour orienter les futures recherches et I'élaboration de politiques sur
la conservation des grands carnivores, en soulignant le risque accru de mortalité pour les
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loups vivant aux c6tés des humains, une question qui peut étre particulicrement négligée a
mesure que les populations s'étendent.

Mots clés : paysages dominés par I'homme, conflit entre 'nomme et la faune sauvage, chasse,
grands carnivores, braconnage

1. INTRODUCTION

La mortalité faconne la dynamique de toutes les populations d'animaux sauvages (Crone
2001 ; Moore et al. 2023 ; Nisi et al. 2023). Lorsque les déces dépassent les prévisions
naturelles, ils peuvent entrainer des tendances démographiques négatives menant a
l'extinction (Benson et al. 2020 ; Ash et al. 2022), réduire la diversité génétique (Jackson et
Fahrig 2011) et perturber des processus démographiques clés tels que la reproduction
(Wielgus et Bunnell 2000 ; Dahl et al. 2012 ; Paniw et al. 2019) et la dispersion (Morales-
Gonzalez et al. 2022). Cela peut a son tour entraver le fonctionnement écologique des
especes, en particulier celles dont les taux de mortalité sont naturellement faibles (Kuijper et
al. 2016 ; Otdiz et al. 2013). Comprendre I'ampleur et les sources de mortalité est un défi
mondial urgent, essentiel pour prédire avec précision la dynamique des populations et
prendre des décisions de gestion fondées sur des preuves (Loss et al. 2012 ; Darimont et al.
2015 ; Hill et al. 2019).

Dans un monde soumis a des pressions humaines croissantes, les especes sont confrontées
a des risques de mortalité directs et indirects liés aux activités humaines (Di Marco et al.
2015). Par exemple, la modification des habitats liée a I'exploitation des ressources (Crooks
etal. 2017), l'introduction d'especes envahissantes (Pysek et al. 2020) et la persécution directe
des especes soumises a des conflits entre I'homme et la faune sauvage (Woodroffe 2000 ;
Yusefi et al. 2022 ; Bond et al. 2023) sont considérées comme les principales menaces pour
la faune sauvage a I'échelle mondiale.

Outre les causes liées a l'activité humaine, les facteurs naturels de mortalité varient selon les
especes (Snyder-Mackler et al. 2020). Chez les especes vivant en groupe, la survie des
individus dépend généralement de facteurs liés a la capacité du groupe a trouver de la
nourriture, a élever ses petits et a défendre son territoire (Alexander 1974). Les interactions
sociales complexes et la répartition des roles entre les membres du groupe entrainent une
grande complexité des schémas de mortalité (Snyder-Mackler et al. 2020). Par exemple, la
mort d'un des reproducteurs ou une réduction significative de la taille du groupe pendant la
saison de reproduction peut compromettre la survie de la progéniture (Borg et al. 2015). La
taille du groupe influence également les stratégies d'utilisation de l'espace (par exemple, la
distance moyenne parcourue et les niveaux de glucocorticoides), ce qui affecte I'état de santé
et le risque de mortalité (Markham et al. 2015).

D'autre part, la proximité sociale peut entralner une transmission rapide des agents
pathogenes et une mortalité due a des épidémies (Kappeler et al. 2015), et les particularités

du statut social et des catégories d'age peuvent entrainer des taux de mortalité différents
(Snyder-Mackler et al. 2020).

Le loup gris Canis lupus est une espece de canidé social structurée en groupes familiaux
appelés meutes, qui se composent généralement d'un couple reproducteur (I'unité sociale de
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base) et de leur progéniture annuelle, bien qu'ils puissent inclure des descendants de plusieurs
années et, rarement, plus d'un couple reproducteur (Tallian et al. 2023). Les petits se
dispersent souvent a la maturité sexuelle pour former de nouvelles meutes ou rejoindre des
meutes existantes (Morales-Gonzalez et al. 2022). Le loup est également un grand carnivore
qui s'attaque parfois au bétail et qui est souvent considéré comme un concurrent des humains
pour les especes gibiers (Graham et al. 2005). Cela a alimenté une hostilité profondément
enracinée envers l'espece dans l'histoire et la culture humaines (du moins dans la culture
occidentale a I'époque historique récente, de sorte qu'il y a eu couramment une intention
d'augmenter leur taux de mortalité, contrairement a d'autres espéces ou la mortalité liée a
'homme est involontaire (Wolf et Ripple 2017). Au cours du XIX™ siecle, les loups ont été
éradiqués de nombreuses parties de leur ancienne aire de répartition qui s'étendait a travers
I'hémisphere nord, ne persistant que dans les zones peu accessibles a I'homme (Paquet et
Carbyn 2003). Bien qu'ils aient remarquablement recolonisé des zones ou la présence
humaine est répandue au cours des dernieres décennies et que la plupart des populations
solent actuellement en augmentation (Chapron et al. 2014 ; Kaczensky et al. 2024), de
nombreuses populations restent soumises a des mesures de gestion létales (abattage, chasse
et prélevement) et a des niveaux élevés d’abattages illégaux (Creel et Rotella 2010 ; Tallian et
al. 2023), ce qui peut avoir des effets néfastes sur la persistance des populations (Nowak et
Mystajek 2017).

Malgté la grande disponibilité d'informations dans la littérature scientifique sur la mortalité
des loups (Person et Russell 2008 ; Ausband, Mitchell, Stansbury, et al. 2017 ; Barber-Meyer
et al. 2021), ces informations sont dispersées et sans lien entre elles dans la littérature, ce qui
rend difficile la compréhension compléte de la maniére dont les facteurs humains et
naturels influencent les schémas de mortalité. Les informations proviennent de zones
d'étude tres différentes en termes de configuration du paysage, de pressions humaines et de
densité de loups, entre autres facteurs. En outre, 'utilisation de différentes technologies de
surveillance et analyses statistiques influence les résultats. Par exemple, elles peuvent
introduire une variabilité dans les estimations démographiques, ce qui peut entraver les
comparaisons entre les études (Morales-Gonzalez et al. 2022).

Pour identifier les schémas généraux et les déterminants de la mortalité des loups, nous
devons synthétiser et fournir une évaluation critique de toutes les informations disponibles
dans leur ensemble. Il est intéressant de noter que des différences a 1'échelle continentale
peuvent également apparaitre, comme cela a été documenté pour la reproduction des ours
bruns (Ursus arctos), ou une histoire plus longue de persécution en Europe poutrrait expliquer
leurs portées plus importantes (Zedrosser et al. 2011). Il est indispensable de fournir un
cadre mondial sur les processus de mortalité des loups afin de quantifier les cotts de la
cohabitation avec les humains pour un grand carnivore, de contextualiser la tendance actuelle
a l'expansion des populations de loups (Kaczensky et al. 2024) et d'améliorer les modeles de
projection des populations, ce qui nous permettra de hiérarchiser les mesures de gestion et
de conservation (Urban et al. 2016).

Nous présentons ici une synthese de la littérature existante sur la mortalité des loups gris
avec les objectifs suivants : identifier (i) les biais spatiaux potentiels dans la recherche sur la
mortalité des loups ; (ii) la variabilité¢ existante des taux de mortalité annuels a I'échelle
mondiale, les différences potentielles entre I'Amérique du Nord et I'Europe, et les différences
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existantes entre les individus et entre les catégories d'age ; (iii) la variabilité existante de la
proportion d'individus morts par cause a I'échelle mondiale, et les différences potentielles
entre I'Amérique du Nord et 'Europe ; (iv) 'ensemble des déterminants naturels et humains
(c'est-a-dire les facteurs influents) de la mortalité, et I'effet que chacun d'entre eux a sur la
mortalité ; et (v) les lacunes dans les connaissances et les besoins futurs en mati¢re de
recherche.

2. METHODES

Nous avons procédé a une revue systématique de la littérature sur la mortalité du loup gris
dans toute son aire de répartition. Nous avons suivi des procédures similaires a celles utilisées
dans une revue précédente sur la dispersion du loup gris (Morales-Gonzalez et al. 2022).
Nous avons localisé des études a I'aide de la base de données Scopus d'Elsevier et de plusieurs
termes représentant différents parametres de la démographie du loup gris, y comptis la
mortalité : (« Joup gris» OU « Canis lupus ») ET (« démographie » OU « démographique » OU
«population» OU «densité » OU «abondance » OU «survie » OU «survivre » OU « mortalité
» OU « moutrir » OU « reproduction » OU « reproductif » OU « se reproduire » OU «
mouvement » OU « se déplacer » OU « dispersion » OU « émigration » OU « immigration »
OU « solitaire » OU « seul » OU « accouplement » OU « grossesse » OU « naissance » OU «
mise bas » OU « reproduction » OU « rendez-vous » OU « maturité » OU « recrutement »
OU « domaine vital » OU « zone centrale » OU « taille de la portée » OU « taille de 1a meute
» OU « collier » OU « télémétrie »). Nous n'avons examiné que les études dans lesquelles les
auteurs faisaient référence a l'espece étudiée sous le nom de Canis lupus, évitant ainsi le débat
taxonomique entourant d'autres canidés ressemblant au loup (voir Von Holdt et al. 20106).
Une premiere recherche a été effectuée sur le titre, les mots-clés et le résumé d'articles en
anglais publiés avant 2020. Nous avons tri¢ les résultats de la recherche par pertinence (c'est-
a-dire les articles qui correspondaient le mieux aux mots recherchés) et avons examiné les
250 études les plus pertinentes. LLa méme recherche a été effectuée pour la période allant de
janvier 2020 a octobre 2024 et, dans ce cas, tous les articles obtenus ont été examinés. Nous
avons également recherché la bibliographie fournie dans la section des références de tous les
articles récupérés (Morales-Gonzalez et al. 2022). Cela comprenait la littérature grise
précédemment citée, que nous n'avons pas exclue car elle peut contenir des informations
précieuses qui ne se trouvent pas dans les articles évalués par des pairs.

Les publications contenant des informations sur la mortalité ont été conservées, classées et
examinées en fonction du type d'informations qu'elles contenaient : (1) taux de mortalité ; (2)
proportion de personnes décédées par cause ; et (3) déterminants naturels et humains de la
mortalité (c'est-a-dire tout facteur naturel ou humain influencant la mortalité). Les
publications traitant de plusieurs sujets ont été incluses dans plusieurs catégories. Toutes les
publications retenues sont répertoriées dans le Tableau S1, celles correspondant a la
littérature grise (# = 4) étant mises en évidence. Nous présentons une évaluation critique de
toutes les informations recueillies.

2.1. Identification des biais spatiaux dans la recherche sur la mortalité

Afin d'identifier les biais spatiaux potentiels dans la recherche sur la mortalité des loups, nous
avons enregistré pour chaque étude le nom des zones d'étude donné par les auteurs (ci-apres
dénommé « emplacement » ; par exemple, « Superior National Forest. Minnesota »). Pour les
continents pour lesquels nous disposions d'informations provenant de plus de cing études (a
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savoir 'Amérique du Nord et I'Europe), nous avons représenté sur une carte continentale le
nombre d'études situées dans les zones suivantes : I'ouest du Canada, I'est du Canada,
I'Alaska, les Ftats des Rocheuses et les Etats des Grands Lacs en Amérique du Nord ; et
chacune des neuf populations décrites par Kaczensky et al. 2021 en Europe (c'est-a-dire le
nord-ouest de la péninsule ibérique, les Alpes, la péninsule italienne, les Dinarides-Balkans,
les Carpates, la Baltique, I'Europe centrale, la Scandinavie et la Carélie). Contrairement a
'Europe, la répartition des loups en Amérique du Nord est principalement continue, c'est-a-
dire qu'il n'y a pas de description de populations différentes. Nous avons précisé les

emplacements attribués a chaque étude dans le Tableau S1.

2.2. Normalisation des données sur les taux de mortalité

Pour chaque étude, nous avons extrait les taux de mortalité annuels fournis par les auteurs.
Si 1'étude fournissait le taux de survie annuel, nous avons utilisé la valeur inverse. Pour les
quelques études (<10 études) qui fournissaient le taux pour une période autre que annuelle,
nous 'avons élevé a la valeur correspondante afin d'obtenir le taux annuel (par exemple, nous
avons ¢€levé les taux de survie mensuels a 12 pour obtenir les taux de survie annuels). Nous
avons noté si le taux correspondait aux résidents, aux dispersés ou a un statut non spécifié,
et s'il correspondait aux petits (loups < 12 mois), aux jeunes d'un an (12-24 mois), aux adultes
(=24 mois) ou a une classe d'age non spécifiée. Pour chaque taux, nous avons conservé les
informations relatives au lieu, a la période et a la méthodologie utilisée. Si une étude
fournissait deux ou plusieurs taux qui différaient en fonction du lieu, de la période et/ou de
la méthodologie utilisée, nous les avons tous conservés. Pour les résidents, les petits et les
adultes, nous avons conservé plusieurs taux s'ils étaient fournis par statut spécifique (par
exemple, reproducteurs et non reproducteurs), par intervalle mensuel (par exemple, de juin
a décembre) et pour les loups sénescents parmi les adultes (c'est-a-dire les loups agés de plus
de 7 ans). Si l'étude fournissait des taux par toute autre classification (par exemple, par sexe
ou par taille de groupe), par année ou par age chez les adultes, nous avons utilisé la valeur
moyenne. Si I'étude fournissait un taux global et des taux spécifiques au statut (ou/et a la
classe d'age), nous n'avons conservé que ces derniers. Nous avons classé la méthodologie
utilisée par les auteurs pour obtenir chaque taux en : (i) la méthode Heisey-Fuller (Heisey et
Fuller 1985), c'est-a-dire un estimateur de survie cumulatif simple ou le taux de survie sur
une unité de temps discrete, par exemple une journée, est déterminé a partir du nombre de
déces par jour radio (nous avons également inclus les taux obtenus par la méthode analogue
proposée par Trent et Rongstad 1974, qui utilise un modele exponentiel par morceaux) ; (ii)
la méthode de Kaplan-Meier (Kaplan et Meier 1958), qui differe de celle de Heisey-Fuller en
ce qu'elle tient compte du moment précis des déces pour définir la fonction de survie (Murray
2000) ; (iii) Les proportions, par exemple les proportions basées sur le nombre de petits
recensés entre des dates spécifiques (Nowak et Mystajek 20106) et la proportion de loups
surveillés qui sont morts par an (Treves, Langenberg, et al. 2017) ; (iv) Approches de
modélisation, par exemple les risques proportionnels de Cox (O' Neil et al. 2017) ; et (v)
Autres méthodes, par exemple les approches Lunn-McNeil (Murray et al. 2010) et Heisey-
Patterson (Liberg et al. 2012).

Nous n'avons pas converti en taux annuels les chiffres fournis sous forme de proportion de
loups surveillés morts au cours d'une période d'étude donnée, car le nombre de loups
surveillés et morts chaque année était inconnu. Nous fournissons les données brutes et
normalisées par étude dans le Tableau S2.
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.3. Normalisation des données sur la proportio individus morts par cause
2.3. Normalisation des donn r la proportion d'individus morts par

Pour chaque étude, nous avons pris en compte le nombre total de loups morts connus et
avons reclassé les causes de mortalité documentées. Nous avons procédé a une premicre
reclassification en trois grandes causes de mortalité : humaine, naturelle et inconnue. Lorsque
les informations étaient disponibles, nous avons procédé a une deuxieme reclassification des
causes humaines et naturelles dans les sous-catégories suivantes : causes humaines en légales
(c'est-a-dire tout moyen de persécution mortelle autorisé par la législation, comme la chasse
légale et le controle des individus par les autorités), illégales (c'est-a-dite tout moyen de
persécution mortelle non autorisé par la législation, comme les tirs et I'empoisonnement
illégaux), véhicules (c'est-a-dire les déces par collision avec des voitures et des trains) et
autres causes humaines (c'est-a-dire les déces accidentels résultant de captures scientifiques
et de lignes électriques) ; et les causes naturelles en maladies et famine (par exemple, rage,
gale, parvovirus et malnutrition), agressions intraspécifiques (c'est-a-dire les loups tués pat
d'autres loups) et autres causes naturelles (par exemple, avalanches, tueries interspécifiques
et noyades). Pour chaque étude, nous avons ensuite calculé la proportion de loups morts
dans chaque catégorie et sous-catégorie. Nous n'avons attribué la valeur 0 a une
catégorie/sous-catégorie que lorsque I'étude nous permettait de le faire en toute confiance
(par exemple, toutes les causes documentées ont été reclassées dans une sous-catégorie et
nous avons attribué la valeur 0 a celles qui restaient vides). Si aucune information n'était
disponible pour une catégorie/sous-catégorie et ne pouvait étre déduite comme indiqué
précédemment, nous avons laissé la case vide (par exemple, si les auteurs ne fournissaient
que la proportion de loups morts par agression intraspécifique, nous avons laissé la case vide
pour toutes les catégories et le reste des sous-catégories). Pour chaque étude, nous avons
conservé les informations sur le lieu, la période et le type de surveillance des loups morts.

Nous avons effectué plusieurs saisies par étude si celle-ci précisait les informations pour
différents lieux, périodes et/ou types de surveillance. Si I'étude fournissait les informations
dans une autre classification (par exemple, par sexe), nous avons fusionné les données (si le
nombre brut d'individus n'était pas disponible, nous avons utilisé la proportion moyenne).
Nous avons classé le type de surveillance des loups morts en deux catégories : suivi par
radio et/ou GPS (c'est-a-dire que la détection de la mortalité reposait sur le suivi par radio
et/ou GPS des loups équipés d'un collier), opportuniste (c'est-a-dire que la détection de la
mortalité reposait sur des rencontres fortuites et/ou sur le signalement d'individus tués
légalement, ou sur les deux méthodes combinées. Nous fournissons les données brutes et
normalisées par étude dans le Tableau S3.

2.4. Normalisation des données sur les déterminants naturels et humains de la
mortalité

Nous avons retenu les études qui analysaient statistiquement l'effet des facteurs individuels
(par exemple, l'age et le sexe), sociaux (par exemple, la densité intraspécifique et la perte de
reproducteurs) et/ou environnementaux (naturels et humains ; par exemple, la densité
interspécifique et le braconnage, respectivement) sur la mortalité. Pour chaque étude, nous
avons enregistré l'effet de chaque déterminant potentiel sur chaque variable de réponse de
mortalité, ainsi que le lieu et la période de I'étude. Pour les variables catégorielles, nous
avons enregistré les niveaux inclus et leurs effets tels que fournis par les auteurs, par exemple
l'effet de chaque niveau par rapport aux autres et le niveau qui présentait la mortalité la plus
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élevée. Sil'étude indiquait que l'effet s'appliquait 2 un sous-ensemble spécifique (par exemple,
une certaine classe d'age, une saison et une méthodologie utilisées), nous avons conservé ces
informations. Nous avons reclassé la variable de réponse de mortalité en mortalité globale,
humaine globale, légale, illégale, liée aux véhicules, naturelle globale, agression intraspécifique
et maladie (voir les définitions ci-dessus). Si différents déterminants étaient des indicateurs
d'une propriété commune (par exemple, les prairies et les habitats de muskeg sont des
indicateurs d'habitats ouverts, et la densité humaine et la distance par rapport aux zones
peuplées sont des indicateurs de la présence humaine), nous avons reclassé le déterminant
comme proprié¢té commune. Nous avons exclu les analyses dans lesquelles la variable de
réponse de mortalité comprenait deux causes de mortalité ou d'autres causes que celles
mentionnées ci-dessus, ainsi que les analyses dans lesquelles le déterminant était trop
spécifique (par exemple, la sinuosité des routes). Pour chaque déterminant potentiel, nous
avons obtenu le pourcentage d'effets enregistrés comme positifs, négatifs et nuls, et avons
conservé le pourcentage des effets prédominants. Nous fournissons les données brutes et
normalisées par étude dans le tableau S4 (en indiquant les analyses qui ont été exclues).

2.5. Analyse statistique

Nous avons effectué des comparaisons par paires afin de tester les différences significatives
entre : (i) le taux annuel de mortalité entre I'Amérique du Nord et I'Europe ; (ii) le taux annuel
de mortalité entre les statuts (résidents non-louveteaux zs. disperseurs) ; (iii) le taux annuel
de mortalité entre les classes d'age (louveteaux us. yeatlings et adultes) ; (iv) la proportion
d'individus morts par ensemble de causes entre 'Amérique du Nord et 'Europe (c'est-a-dire
les comparaisons multigroupes) ; (v) la proportion d'individus morts par cause entre
I'Amérique du Nord et 'Europe ; et (vi) la proportion d'individus morts par cause entre
'Amérique du Nord et 'Europe.

Toutes sont des comparaisons a groupe unique, mais (iv) correspond a des comparaisons
multi-groupes. Pour les comparaisons a groupe unique, nous avons effectué le test de
Kruskal-Wallis suivi de procédures post hoc (packages stats et pgirmess dans le logiciel R ;
Giraudoux 2024 ; R Core Team 2021). Pour les comparaisons multi-groupes, nous avons
effectué une analyse de variance multivariée permutationnelle en utilisant la dissimilarité de
Bray-Curtis (PERMANOVA, package vegan dans le logiciel R ; Oksaken et al. 2020). Nous
avons fixé les niveaux de signification statistique a <0,05.

3. RESULTATS et DISCUSSION

3.1. Biais spatiaux dans la recherche sur la mortalité

Nous avons extrait les données sur la mortalité de 140 études (Figure 1 ; Tableau S1). La
plupart d'entre elles (IN = 89) provenaient d'Amérique du Nord, un nombre plus restreint
mais non négligeable (IN = 47) d'Europe et seulement trois d'Asie. Une autre étude (Brainerd
et al. 2008) porte a la fois sur I'Amérique du Nord et I'Europe. En Amérique du Nord, les
informations provenaient principalement de deux zones qui ont fait I'objet d'études a long
terme, 4 savoir les montagnes Rocheuses des Etats-Unis (N = 38 études ; principalement le
parc national de Yellowstone et ses environs apres la réintroduction des loups en 1994) et les
Grands Lacs des Ftats-Unis (N = 36 études ; principalement la forét nationale de Superior
et I'lle Royale). Ces zones, ainsi que I'Alaska (IN = 13 études), constituent l'aire de répartition
des loups aux Ftats-Unis. Cependant, étant donné que les loups sont largement répandus
au Canada, les informations sont tres rares dans ce pays (IN = 11 et N = 9 études dans I'ouest
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et l'est du Canada, respectivement, principalement réalisées dans le sud de la Colombie-
Britannique, de 1'Alberta, de I'Ontatio et du Québec, ou vit la plupart de la population).
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FIGURE 1. Localisation des études ayant fourni des données sur la mortalité des loups (jusqu'en octobre 2024 ; N =
140 études). Les cercles jaunes représentent le nombre d'études (la taille des cercles est proportionnelle au nombre
d'études) dans différentes régions (détaillées sur la carte) d'Amérique du Nord (A) et d'Europe (B) dans l'aire de
répartition de l'espéce (fond coloré). Pour I'Amérique du Nord, nous avons utilisé I'aire de répartition indiquée dans la
Liste rouge des espéces menacées de I'UICN (Boitani et al. 2018). Pour I'Europe, nous avons utilisé une version mise &
jour par Kaczensky et al. 2021, et représenté par des couleurs différentes les neuf populations reconnues par les auteurs.
Bien qu'elles ne soient pas représentées dans la figure, deux études ont fourni des données sur la mortalité des loups au
Groenland, et trois études ont fourni des données sur la mortalité des loups en Asie (deux en Israél et une en Mongolie,
respectivement). Nous avons localisé chaque étude dans la ou les zones pour lesquelles elle fournissait des informations.
Les détails sur la localisation de chaque étude figurent dans le Tableau S1. Etudes : Adams et al. 2008 ; Aimberg et al.
2009, 2015 ; Alvares et al. 2000 ; Apollonio et al. 2004 ; Ausband et Mitchell 2021 ; Ausband et al. 2015 ; Ausband
2016, 2019, 2022 ; Ausband, Mitchell et Waits 2017 ; Ausband, Mitchell, Stansbury et al. 2017 ; Ballard et al. 1987,
1997 ; Bangs et al. 1998 ; Barber-Meyer et al. 2021 ; Barroso et al. 2016 ; Blanco et Cortés 2007, 2009 ; Borg et
al. 2015, 2016 ; Boyd et Pletscher 1999 ; Boyd et al. 1995 ; Brainerd et al. 2008 ; Brandell et al. 2021 ; Caniglia et
al. 2012 ; Cassidy et al. 2023, 2024 ; Chakrabarti et al. 2022 ; Chapron et al. 2016 ; Chavez et Gese 2006 ; Colino-
Rabanal et al. 2011 ; Coulson et al. 2011 ; Creel et Rotella 2010 ; Creel et al. 2015 ; Crouse et al. 2022 ; Cubaynes
et al. 2010, 2014 ; Ferndndez-Gil et al. 2016 ; Forbes 1995 ; Forbes et Theberge 1996 ; Forshner et al. 2004 ; Fritts
et Mech 1981 ; Fritts et al. 1985 ; Fuller et al. 2003 ; Fuller 1989 ; Gehring et al. 2003 ; Gude et al. 2012 ; Harrington
et al. 1983 ; Hayes et Harestad 2000 ; Hebblewhite et Whittington 2020 ; Hedrick et al. 2019 ; Hefner et Geffen
1999 ; Hill et al. 2022 ; Horne et al. 2019 ; Huber et al. 2002 ; Jedrzejewska et al. 1996 ; Jedrzejewski et al. 2005,
2007 ; Jimenez et al. 2017 ; Kaczensky et al. 2008 ; Kojola et al. 2006, 2009 ; Kuzyk et al. 2006 ; Liberg et al. 2005,
2008, 2012, 2020 ; Light et Fritts 1994 ; Llaneza et Ordiz 2003 ; Llaneza et al. 2004 ; Lovari et al. 2007 ; MacNulty
et al. 2009 ; Mancinelli et al. 2018 ; Marquard Petersen 2008, 2012 ; Marucco et al. 2009, 2012 ; Mech et Barber-
Meyer 2017 ; Mech et Goyal 1993, 1995, 2011 ; Mech 1977, 1989 ; Messier 1985 ; Milleret et al. 2022 ; Mitchell
et al. 2008 ; Mdrner et al. 2005 ; Murray et al. 2010 ; Musto et al. 2021 ; Nakamura et al. 2021 ; Nowak et Mystajek
2016, 2017 ; Nowak et al. 2021 ; O'Neil et al. 2017 ; Oliynyk 2023 ; Parker et Luttich 1986 ; Person et Russell 2008
; Peterson et Page 1988 ; Peterson et al. 1984 ; Peterson et al. 1998 ; Petracca et al. 2024 ; Planillo et al. 2024 ;
Plaschke et al. 2021 ; Pletscher et al. 1997 ; Potvin 1988 ; Recio et al. 2018 ; Reichmann et Saltz 2005 ; Santiago-
Avila et Treves 2022 ; Sqntiogo-Avin et al. 2020 ; Scandura et al. 2011 ; Schmidt et al. 2015 ; Schmidt et al. 2017 ;
Seal et al. 1975 ; Sells et al. 2021 ; Serrouya et al. 2017 ; Sidorovich et al. 2017 ; Smietana et Wajda 1997 ; Smith
et Almberg 2007 ; Smith et al. 2010 ; Smith et al. 2015 ; Stahler et al. 2013 ; Stenglein et al. 2018 ; Suba et al. 2021
; Sunde et al. 2021 ; SunderRaj et al. 2022 ; Suutarinen et Kojola 2017, 2018 ; Theuerkauf et al. 2007 ; Thiel 1985 ;
Treves et Louchouarn 2022 ; Treves et al. 2021 ; Treves, Artelle, et al. 2017 ; Treves, Langenberg, et al. 2017 ; Turner
et al. 2023 ; Van Ballenberghe et al. 1975 ; Vucetich et al. 1997 ; Wabakken et al. 2001 ; Webb et al. 2011 ;
Wydeven et al. 2009

En Europe, les informations sont dispersées parmi les sous-populations de loups souvent
tres fragmentées, avec relativement peu de recherches (par rapport a l'aire de répartition de
l'espece) en Europe de I'Est (IN = 6, 3 et 2 études sur les populations de loups de la Baltique,
des Carpates et des Dinarides-Balkans, respectivement).

Les données sur la mortalité des loups font totalement défaut dans les régions reculées et
peu peuplées de 'Arctique (c'est-a-dire le nord du Canada et de la Russie) et de Sibérie, ainsi
que dans les pays en développement ou les régions en proie a des conflits armés, ou la
recherche sur la faune sauvage n'est pas une priorité, par exemple les pays du Moyen-Orient,
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le Kazakhstan et la Mongolie. L'accessibilité limitée, le manque de financement et le risque
élevé d'étre impliqué dans des conflits politiques peuvent expliquer la rareté des études
menées dans de telles situations (Watson et al. 2017 ; Christie et al. 2021). Dans les grands
pays ou les publications scientifiques sont nombreuses, comme la Russie et la Chine, il est
possible que davantage d'informations existent, mais qu'elles ne soient pas disponibles en
anglais et donc non détectées par notre recherche.

La collecte de données géographiquement plus homogenes nous permettrait de vérifier si
I'économie d'un pays détermine les variations des processus de mortalité (Kojola et al. 2018).
De méme, 'obtention de données démographiques sur les loups dans les régions reculées
est particulierement pertinente, car elles serviraient de référence pour la dynamique naturelle
des processus de mortalité dans les paysages les moins modifiés par I'homme. Par exemple,
pour les comparer avec des zones fortement utilisées par les humains, comme le Danemark,
qui a récemment été colonisé par les loups (Sunde et al. 2021). Les informations provenant
des régions reculées (du nord) du Canada seraient également particuliecrement utiles, car la
dynamique des loups dans le sud du Canada et aux Etats-Unis dépend de la dynamique des
loups (par exemple, les processus d'immigration et d'émigration) dans les zones adjacentes
du nord du Canada (Creel et al. 2015 ; Morales-Gonzalez et al. 2022). De plus, nous notons
que la mise en ceuvre et le maintien de projets de recherche a long terme sont essentiels pour
acquérir les données nécessaires a I'obtention d'estimations et de déductions fiables sur les
processus de mortalité (Franklin 1989).

3.2. Variation des taux de mortalité annuels

Nous avons extrait les données sur les taux de mortalité de 76 études (53 en Amérique du
Nord, 21 en Europe et deux en Asie ; Figure 2 ; Tableau S2). Le taux annuel mondial de
mortalité était de 0,31 (+ 0,18 ; médiane + écart absolu médian), et nous n'avons constaté
aucune différence entre I'Amérique du Notrd (0,3 + 0,15) et 'Europe (0,32 + 0,21 ; X* = 1,86,
DF =1, p = 0,17). Ces taux sont plus élevés que ceux auxquels on pourrait s'attendre pour
l'espece dans des conditions naturelles. Nous ne disposons pas d'une telle valeur de référence
(voir ci-dessus), mais nous savons que les taux sont souvent inférieurs a 0,2 dans les zones
ou la persécution directe est faible (par exemple, les zones sauvages non chassées des Grands
Lacs, le parc national de Yellowstone et les zones de colonisation récente pat I'espece dans
'Etat de Washington, en Allemagne et dans les Alpes occidentales en Italie et en France ;
Tableau S2). De plus, ces taux doivent étre considérés comme des valeurs minimales, car la
proportion de loups surveillés dont le sort est inconnu devrait étre élevée (0,35 + 0,292 pour
les dispersés ; Morales-Gonzalez et al. 2022), et bon nombre de ces disparitions pourraient
correspondre a des loups braconnés (car les niveaux d'abattage illégal non signalé sont
souvent élevés ; Liberg et al. 2012 ; Treves, Langenberg, et al. 2017 ; Sunde et al. 2021). Il est
intéressant de noter que dans les zones adjacentes au parc provincial Algonquin (Ontario),
ou des loups gris métissés coexistent avec des loups de 'Est (Canis lycaon) et des coyotes
(Canis latrans), les loups de I'Est sont confrontés a une mortalité annuelle moyenne plus élevée
- 0,61 contre 0,34 pour les coyotes et 0,37 pour les loups gris métissés (Benson et al. 2014,
2024). Un taux de mortalité annuel moyen similaire a été observé pour les loups rouges (Canis
rufus) : 0,64 pour les individus agés de 2 a 4 ans (Hinton et al. 2017).
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FIGURE 2. Taux annuels de mortalité documentés dans la littérature scientifique (jusqu'en octobre 2024) pour le loup
gris dans toute son aire de répartition. (A) Taux pour l'aire de répartition mondiale de I'espéce (y compris I'Amérique
du Nord, I'Europe et I'Asie ; N = 76 études ; fond de couleur plus foncée) et différenciation entre I'Amérique du Nord
(N = 53) et I'Europe (N = 21). (B) Taux par statut (résidents non-petits vs. dispersés) et par classe d'age (petits vs. jeunes
d'un an et adultes). La couleur des points fait référence & la méthodologie utilisée pour obtenir le taux et & I'endroit oU
le taux a été obtenu pour A et B, respectivement (indiqué dans la Iégende). Nous indiquons la taille de I'échantillon pour
chaque diagramme en boite au-dessus de celui-ci. Une seule étude peut fournir plusieurs taux, et donc la taille des
échantillons des diagrammes en bofte peut étre supérieure au nombre d'études. Les données brutes et normalisées par
étude figurent dans le Tableau S2.

Nous avons constaté une grande variabilité dans les méthodes utilisées par les auteurs pour
obtenir ces taux, ce qui peut contribuer a expliquer la grande variabilité observée dans les
taux annuels. En particulier, nous avons identifié une variabilité dans le type de surveillance
des loups (par exemple, carcasses trouvées de maniére opportuniste, surveillance
systématique a l'aide de dispositifs de suivi et surveillance de certains individus ; le traitement
réservé aux loups dont le sort est inconnu (c'est-a-dire, en général, les exclure de l'analyse,
mais certains supposant qu'ils sont morts ou vivants) ; et 'approche statistique utilisée (pat
exemple, des proportions simples aux modeles complexes ; voir Tableau S2). D'autres études
suggerent également que les différences méthodologiques ajoutent de la variabilité aux taux
de mortalité dans les études comparatives (Forbes 1995 ; Murray et al. 2010 ; Smith et al.
2010 ; Schmidt et al. 2015 ; Treves, Langenberg, et al. 2017) et aux mesures de dispersion
dans une revue mondiale (Morales-Gonzalez et al. 2022). D'autre part, nous devons faire
preuve de prudence lorsque nous comparons I'Europe et I'Amérique du Nord, car
I'échantillon pour 'Europe est petit (c'est-a-dire qu'il peut ne pas étre suffisant pour obtenir
une estimation fiable) et parce qu'il manque des données pour de vastes régions d'Amérique
du Nord ou I'accessibilité pour les humains est tres faible (voir ci-dessus).
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FIGURE 3. Proportion d'individus morts par cause documentée dans la littérature scientifique (jusqu'en octobre 2024)
pour le loup gris dans toute son aire de répartition. (A) Proportions pour l'aire de répartition mondiale de I'espéce (y
compris I'Amérique du Nord, I'Europe et I'Asie ; N = 83 études). (B) Proportions pour I'Amérique du Nord (N = 50) par
rapport & (C) I'Europe (N = 29). L'axe des x représente la cause de mortalité. Les fonds jaunes, verts et blancs mettent
en évidence les causes humaines, naturelles et inconnues, respectivement (les couleurs plus foncées mettent en évidence
les causes humaines et naturelles globales, respectivement). La couleur des points fait référence au type d'échantillon
(indiqué dans la Iégende). Nous indiquons la taille de I'échantillon pour chaque diagramme en boite au-dessus de celui-
ci. Lorsqu'une étude donnée fournissait des proportions pour différentes périodes ou différents lieux, nous avons traité
ces données séparément (notez que la taille des échantillons des diagrammes en boite peut étre supérieure au nombre
d'études). Les données brutes et standardisées par étude figurent dans le Tableau S3

Nous avons constaté des différences dans les taux annuels de mortalité entre les statuts, c'est-
a-dire que les disperseurs ont connu une mortalité plus élevée (0,48 + 0,25) que les résidents
non-louveteaux (0,25 + 0,11 ; X*= 6,54 ; DF=1; p = 0,01 ; Figure 2). Il convient toutefois
de noter qu'un échantillon plus important de disperseurs est nécessaire pour obtenir une
estimation plus fiable. Etonnamment, nous n'avons constaté aucune différence entre les
classes d'age considérées, a savoir les petits (0,35 + 0,24) et les jeunes d'un an et les adultes
(0,26 £ 0,11 ; X*= 2,67 ; DF =1 ; p = 0,10 ; Figure 2) ; la variabilité au sein des petits était
particulierement élevée. Il est important de fusionner les taux provenant de différentes zones
d'étude afin de fournir des valeurs de référence utiles, mais cela peut conduire a négliger les
différences entre les classes d'age, car une mortalité plus élevée chez les jeunes loups apparait
souvent lorsque les comparaisons sont effectuées au sein d'une méme zone d'étude (voir « (4)
Déterminants naturels et humains de la mortalité »). De plus, les difficultés liées au suivi sur
le terrain des louveteaux en phase précoce, dontla mortalité devrait étre plus élevée (Chapron
et al. 2016), conduisent probablement a une sous-estimation de la mortalité des louveteaux.
11 est également important de souligner que l'on dispose de peu d'informations en Europe
sur les taux annuels de mortalité par age et statut social des loups.

3.3. Variation de la proportion d'individus morts par cause

Nous avons extrait les données sur la proportion de loups morts par cause de 83 études (50
en Amérique du Notd, 29 en Europe, trois en Asie et une couvrant 'Europe et I'Amérique
du Nord ; Figure 3 ; Tableau S3). Nos résultats (compte tenu des taux de mortalité annuels
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observés) confirment que la cohabitation avec les humains entraine un risque tres élevé de
mortalité par des causes liées a l'activité humaine (Woodroffe 2000 ; Stier et al. 2016 ;
Morales-Gonzalez et al. 2020). La plupart des loups sont morts de causes liées a l'activité
humaine dans tous les cas, c'est-a-dire a I'échelle mondiale (0,74 + 0,23 ; X*=318,45, DF =
9, p <0,0001), en Amérique du Nord (0,66 + 0,25 ; X* = 206,27, DF = 9, P <0,0002) et en
Europe (0,86 + 0,14 ; X*= 145,52, DF = 9, » <0,0001 ; Figure 3). En particulier, la principale
cause humaine de mortalité était 'abattage intentionnel, c'est-a-dire les sources légales et
illégales de mortalité, a I'échelle mondiale (0,29 + 0,35 légal ; 0,26 + 0,31 illégal ; 0,60 + 0,26
1égal et illégal), en Europe (0,12 +£ 0,18 ;0,39 + 0,24 ; 0,7 + 0,3) et en Amérique du Nord (0,3
+ 0,28 ;0,21 + 0,31, 0,56 + 0,28 ; Figure 3). Nous n'avons pas constaté de différences entre
les deux types de mise a mort intentionnelle dans chacune de ces régions (Amérique du Nord
X*=206,27, DF =9, P= 0,69 ; Europe X* = 145,52, DF =9, p = 1 ; Figure 3) ; cependant,
comme la plupart des abattages illégaux ne sont jamais signalées, la proportion de mortalité
due a des sources illégales devrait étre beaucoup plus élevée (Treves, Artelle, et al. 2017).

En comparant les trois especes de loups sympatriques dans les zones adjacentes au parc
provincial Algonquin, les loups de I'Est se sont révélés plus vulnérables a la chasse, au
piégeage et a la mortalité routiere que les loups gris et les coyotes (Benson et al. 2014, 2024).
Les loups rouges pourraient également étre particulierement vulnérables a la mortalité causée
par I'homme, qui représentait 73% de tous les déces, dont 51% étaient attribués a des
abattages illégaux (Hinton et al. 2017).

La présence de grands carnivores dans des paysages a usages multiples entraine un certain
nombre de conflits réels et percus avec les intéréts humains, par exemple les dommages
causés au bétail et la concurrence avec les chasseurs pour les especes giboyeuses (Kaczensky
1997 ; Madhusudan 2003), ce qui explique tres probablement l'ampleur des abattages
intentionnels (Kissui 2008). Le schéma observé pour les loups gris est similaire a celui
observé pour d'autres grands mammiferes soumis a une gestion létale, tels que les ongulés en
Europe (Apollonio et al. 2010 ; Collins et Kays 2011). Cependant, I'augmentation de la
mortalité due aux abattages intentionnels a des effets particulicrement néfastes sur le
comportement, la démographie et I'état de conservation des prédateurs apicaux, y compris
les loups (Ripple et al. 2014 ; Milleret et al. 2017 ; Quevedo et al. 2019 ; Recio et al. 2020 ;
Ausband et al. 2025).

Par exemple, ils ne sont pas adaptés sur le plan évolutif a des taux de prédation élevés et se
trouvent naturellement a de faibles densités de population (Stier et al. 2016). En effet, bien
que le nombre et l'aire de répartition des loups soient généralement en augmentation, l'espece
est loin d'étre dans un état de conservation favorable dans toute 1'Europe. Six des neuf
populations sont vulnérables ou quasi menacées selon I'évaluation de la Liste rouge de
I'UICN (Boitani 2025), et le loup se trouve toujours dans un état de conservation
défavorable-inadéquat dans six des sept régions biogéographiques (Agence Européenne pour
l'environnement 2020). Nos résultats révelent les valeurs de mortalité responsables des

tendances observées au niveau des populations.

En Europe, une proportion plus élevée de loups sont morts de causes humaines que de
causes naturelles par rapport a I'Amérique du Nord (X°= 16,92, DF = 1, p <0,0001 ; Figure
3). Cela s'explique au moins en partie par des différences méthodologiques. En Europe, la
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plupart des données ont été obtenues a partir de carcasses de loups trouvées de maniere
opportuniste (Figure 3), ce qui fausse indéniablement les causes de mortalité en faveur de
celles qui laissent un corps de loup facilement détectable (par exemple, les accidents de la
route et les abattages 1égaux), tout en sous-estimant les causes de mortalité pour lesquelles
les corps de loups sont difficiles a trouver de manic¢re opportuniste (par exemple, les
mortalités illégales et naturelles ; Ciucci et al. 2007 ; Stenglein et al. 2015). En revanche, la
plupart des données sur la mortalité des loups en Amérique du Nord proviennent d'individus
systématiquement surveillés (a I'aide de colliers émetteurs et de GPS), ce qui augmente les
chances de trouver les loups morts de causes naturelles, offrant ainsi une représentation plus
réaliste des causes (Stenglein et al. 2015). Il convient de noter que les mortalités dues a des
causes illégales sont également difficiles a détecter grace aux colliers, car les braconniers
détruisent souvent ces derniers (Liberg et al. 2012). Outre les différences méthodologiques
susmentionnées, les loups en Europe occupent des paysages plus dominés par 'homme que
dans la majeure partie de ' Amérique du Nord (Nowak et Mystajek 2016 ; Kuijper et al. 2019 ;
Ausband et Mech 2023).

L'augmentation des contacts entre les humains et les loups dans le contexte Européen peut
entrainer une mortalité plus élevée due a des causes humaines pour les grands carnivores
(Hill et al. 2022). En ce qui concerne les abattages intentionnels, nous avons constaté une
proportion plus élevée de déces par des moyens illégaux en Europe qu'en Amérique du
Nord (X*= 5,97, DF = 1 ; p <0,02) et une proportion similaire de loups morts par des
moyens légaux (X*= 0,55, DF = 1 ; p = 0,46 ; Figure 3). Cependant, nous ne savons pas
dans quelle mesure la sous-estimation de la proportion de mortalités naturelles en Europe
influence les différences observées.

La mortalité due aux collisions avec des véhicules est la deuxiéme cause de mortalité liée a
l'activité humaine au niveau mondial (0,06 + 0,08), en Europe (0,12 + 0,19) et en Amérique
du Nord (0,03 £ 0,05) ; cette proportion étant également plus élevée en Europe qu'en
Amérique du Nord (X* = 6,44, DF = 1, p = 0,01 ; Figure 3). Ces différences peuvent
également étre le résultat des contextes méthodologiques et paysagers mentionnés ci-dessus.
L'Europe affiche en effet la plus forte densité routiere au monde (Meijer et al. 2018).

Les principales causes de mortalité naturelle sont l'agressivité intraspécifique, les maladies
et la famine, une proportion plus faible de la mortalité étant attribuée a la vieillesse, a
l'agressivité interspécifique et aux accidents tels que les avalanches et les noyades. Nous
n'avons constaté aucune différence entre les régions en ce qui concerne les principales causes
de mortalité naturelle (X* = 318,45, DF = 9, p = 1 ; Figure 3). En revanche, entre les régions,
nous avons détecté une proportion plus élevée de loups morts par mortalité naturelle en
Amérique du Nord (0,3 £ 0,29) qu'en Europe (0,01 £ 0,01 ; X* = 30,95, DF = 1, » <0,0001
; Tigure 3) ; mais ces différences, du moins en partie, découlent des différences
méthodologiques décrites ci-dessus, car la proportion de déces par mortalité naturelle est
fortement sous-estimée pour les loups en Europe. La proportion de loups morts de causes
naturelles en Amérique du Nord était de 0,1 (£ 0,14) pour les agressions intraspécifiques, de
0,07 (£ 0,11) pour les maladies et la famine et de 0,02 (+ 0,02 ; Figure 3) pour les autres causes
naturelles. Les multiples différences de paysage entre 1'Europe et I'Amérique du Nord
peuvent également entrainer des différences dans le risque de mortalité naturelle. Par
exemple, les loups ont tendance a étre moins nombreux dans de nombreux paysages

Morales-Gonzalez et al 2025 13 Traduction Deepl & RP — 20/09/2025



Européens (1,3-2,7 et 2-18,2 loups/100 km? en Europe et en Amérique du Nord,
respectivement ; Blanco et al. 1992 ; Mech et Tracy 2004 ; Nowak et al. 2008 ; Cassidy et al.
2015 ; Kojola et al. 2018 ; Merli et al. 2023), ce qui peut entrainer un risque moindre
d'agression intraspécifique (voir « (4) Déterminants naturels et humains de la mortalité »).
L'expansion des populations trés fragmentées en Europe suggere également que les loups
sont restés en dessous de la capacité de charge, ce qui confirme encore le faible risque
d'agression intraspécifique (Smith et Cassidy 2024).

Enfin, la proportion de loups morts de cause indéterminée était légerement plus élevée en
Europe (0,05 £ 0,07) qu'en Amérique du Nord (environ 0 ; X* = 4,58, DF = 1, p = 0,03), ce
qui peut simplement indiquer qu'il faut plus de temps pour récupérer les cadavres en Europe.

3.4. Déterminants naturels et humains de la mortalité

Nous avons extrait les données sur les déterminants de la mortalité de 77 études (58, 18 et
une ¢tude provenant respectivement d'Amérique du Nord, d'Europe et des deux régions ;
Tableau 1 ; Tableau S4). Nous avons constaté que de multiples facteurs individuels, sociaux
et environnementaux (humains et naturels) déterminent la mortalité, ce qui indique que les
différences biologiques sont essentielles pour expliquer la variabilité observée dans les taux
de mortalité annuels. Ci-apres, lorsque nous indiquons qu'un certain facteur (ou niveau dans
le cas des variables catégorielles) a augmenté, diminué ou n'a eu aucun effet sur la mortalité,
nous faisons référence a l'effet qui a été le plus largement corroboré dans la littérature, c'est-
a-dire celui qui a été mis en évidence par le plus grand nombre d'analyses. Cependant, nous
avons constaté une grande variabilité dans l'effet de la plupart des déterminants, ce qui
indique une forte dépendance au contexte (exemples ci-dessous).

3.4.1. Déterminants individuels

Le stade de vie des loups a déterminé la mortalité, les disperseurs affichant une mortalité
plus élevée que les résidents (Tableau 1). Ces différences de mortalité peuvent étre liées aux
avantages en matiere de protection que procure le comportement coopératif aux résidents
(par exemple, la chasse et la défense du territoire ; Clutton-Brock 2021 ; Houslay et al. 2020)
et aux risques liés aux longs trajets dans des zones inconnues pour les dispersés (Bonte et al.
2012 ; Morales-Gonzalez et al. 2022). En effet, les cotts de mortalité, liés a la dispersion ont
été largement documentés, en particulier chez les espéces sociales (Bonte et al. 2012 ; Maag
et al. 2022 ; mais voir Behr et al. 2023). L'effet de l'age sur la mortalité globale et celle causée
par I'homme n'était pas clair (Tableau 1), avec un nombre similaire de preuves soutenant soit
l'absence d'effet, soit une mortalité accrue pour les jeunes loups (agés d'environ moins de 2
ans). Une mortalité plus élevée chez les jeunes individus est souvent observée chez les
grands carnivores et la plupart des mammiferes (Swanepoel et al. 2015 ; Gervasi et al. 2017).
L'absence d'effet lié a 1'age peut s'expliquer par des questions méthodologiques, telles que la
petite taille des échantillons et/ou le regroupement de classes d'age présentant des taux de
mortalité différents. Bien que rarement étudiés, les loups sénescent (> 6 ans) présentaient
également une mortalité plus élevée (Cubaynes et al. 2014 ; Cassidy et al. 2024). De plus, les
loups agés de 2 a 4 ans étaient particulicrement vulnérables aux collisions avec des véhicules
(Tableau 1). Comme pour d'autres mammiferes (Paniw et al. 2022), 'augmentation de la
masse corporelle était souvent associée a une réduction de la mortalité globale (Tableau 1).
De plus, la mortalité augmentait avec la consanguinité génétique et certains génotypes
(Tableau 1). Comme pour d'autres especes (Keller et Waller 2002), la consanguinité peut étre
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un facteur déterminant particulierement important dans les populations a faible nombre de
loups (par exemple, le parc national de I'Isle Royale ; Akesson et al. 2016) ou issues d'un petit
nombre de fondateurs (par exemple, la Scandinavie ; Liberg et al. 2005).

A
Mortality cause
Intraspecific
Individual determinant Overall Human Legal Illegal Vehicle Natural aggression Diseases
Age 53% 43120 54% 1312 100% 111 2-4years old 211 93% 1413 100% 111
Breeding status 100% 511 100% 211
Dispersal status 78% 915 +/ne 50% 4I1 100% 1/11 100% 111 80% 512
Other status Non-scent marking Dispersers Social status in
wolves 100% 212 vs. breeders group 100% 111
Dispersers vs. Lot
breeders 100% 111
loners 100% 111
Body mass —/ne 50% 212 100% 111
P 100% 212
Inbreeding 100% 111 100% 111
P 100% 1/1
Genotype Black heterozygotes
100% 313
Movement distance 100% 312
Movement velocity 100% 111 100% 111 100% 111
Movement sinuosity 100% 111 100% 111
Movement extraterritorial 100% 111 100% 111
Sex 73% 22117 +female/+male 57% 715 100% 212 100% 1I1 100% 211
50% 212
P 100% 212
B
Mortality cause
Social determinant Overall Human Legal Illegal Vehicle Natural Intraspecificaggression Diseases
Wolf density 39% 1810 +/ne 50% 613 +/ne 50% 212 75% 4l 67% 312
P 67% 313
Aggresive interactions +/ne 50% 212
Infected mates 100% 111
Group size 56% 912 100% 111
P 45% 1117
Territory size 100% 111
Group extraterritorial forays 100% 111
Genotype of parents P black heterozygote mother 100% 111
Inbreeding of parents P 67% 312
Breeder loss P 100% 111
Breeder turnover P 80% 512
Pair bond duration P 100% 212
Age of breeders P —/+/ne 33% 313
Litter size P 67% 313
Den characteristics P +/ne 50% 411

(Continues)
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Mortality cause

Intraspecific

Natural determinant Overall Human Legal Illegal Vehicle Natural aggression Diseases
Diseases 67% 312 100% 11

P 67% 1218
Season Winter 54% 13|11 Late autumn late Autumn & 100% 111

100% 111 winter 100% 111
P Summer 67% 313 Late autumn &
winter 100% 111
Wild prey Abundance of main 100% 111 100% 411
prey/s 80% 513
Mule deer as main
prey 67% 31

P 100% 111
Weather severity 86% 714 100% 111 100% 111 100% 111 100% 111 100% 111

P 100% 11
Refuge habitat 50% 412 100% 211
Open habitat 70% 1011 100% 111 100% 111
Natural habitat 100% 111 —/ne 50% 211
Edge density 100% 111 100% 211
Water courses 67% 312 100% 111
Elevation 75% 412
Slope 100% 111 100% 111
D

Mortality cause

Human determinant Overall Human Legal Illegal Vehicle Natural Intraspecific aggression Diseases
Lethal 87% 817 67% 313 100% 313 57% 714 100% 111 50% 414 100% 111
management P 100% 313
Game hunting 100% 111 100% 111 +/ne 50% 212 100% 111 100% 1I1
Human 100% 111 100% 111 —/ne 50% 212 100% 111
prosaoca P 100% 111
Domestic prey 78% 912 75% 411 75% 411
Damages 100% 2I1
Conflicts 100% 111 75% 412 100% 1I1
Agricultural land 100% 312 100% 111 100% 111 100% 211
Road density 60% 514 100% 111 60% 513 +/ne 50% 413 100% 111
Distance to roads 100% 312 100% 111 100% 111
Private land 75% 412 75% 411 75% 411
Federal land 100% 211
State land 100% 111
Wilderness land 75% 411 100% 111
Protected land 75% 413

Remarque : Nous avons classé les déterminants en quatre catégories : individuels (A), sociaux (B), environnementaux naturels (C) et
environnementaux humains (D). Nous montrons I'effet de chaque déterminant sur la mortalité globale et par causes spécifiques. Les
causes spécifiques sont les suivantes : humaines globales, légales, illégales, liées aux véhicules, naturelles globales, agressions

intraspécifiques et maladies. Les couleurs indiquent l'effet le plus fréquemment rapporté dans la littérature : rose = effet positif
(augmentation de la mortalité « + ») ; vert = effet négatif (diminution de la mortalité « - ») ; orange = aucun effet (« ne »). En cas
d'égalité, les effets a égalité sont séparés par des barres obliques (par exemple, « +/ne »). Les cellules vides indiquent que la relation
n'a pas été étudiée. Pour les déterminants catégoriels, le ou les niveaux auxquels I'effet s'applique sont indiqués. Les chiffres & gauche
et & droite de la barre verticale représentent respectivement le nombre total d'analyses et d'études. Nous indiquons le pourcentage
d'analyses faisant état de I'effet le plus fréquent. Les effets spécifiques aux jeunes (loups dgés de moins d'un an) sont indiqués par « P
n.

En ce qui concerne les génotypes, aux Etats-Unis, les hétérozygotes noirs présentaient le
risque de mortalité le plus faible, suivis des homozygotes gris, tandis que les homozygotes
noirs avaient une probabilité de mortalité beaucoup plus élevée (Coulson et al. 2011). Les
différences en matiere d'immunité cellulaire peuvent expliquer ces tendances (Candille et al.
2007). Les caractéristiques des déplacements (c'est-a-dire la vitesse et la sinuosité des
mouvements, la distance parcourue depuis les zones familieres et le temps passé en dehors
du territoire) peuvent influencer la mortalité. Cependant, les analyses ont souvent fait état
d'effets nuls (Tableau 1), probablement parce qu'il est difficile d'identifier ces effets, car ils
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peuvent interagir avec d'autres déterminants tels que les caractéristiques du paysage et les
perturbations humaines pendant les déplacements (O'Neil et al. 2017). La plupart des
analyses n'ont rapporté aucune différence entre les sexes en matiere de mortalité (Tableau 1).

3.4.2. Déterminants socianx

L'effet de la densité locale des loups sur la mortalité globale était le plus souvent (39% ; N =
18 analyses) positif ; cependant, un pourcentage similaire d'analyses (33%) n'a révélé aucun
effet, et quelques-unes ont mis en évidence des relations négatives (22%) et en forme de U
(6% ; Tableau 1). Les effets de la densité sur les mortalités spécifiques a une cause (agression
humaine, illégale, naturelle et intraspécifique) variaient également (Tableau 1). Ces variations
peuvent s'expliquer par l'utilisation de différentes analyses statistiques (pat exemple,
l'utilisation de tests simples n'a souvent révélé aucun effet ; Murray et al. 2010), l'inclusion
des louveteaux dans les estimations de densité (qui n'ont également donné aucun effet ;
Barber-Meyer et al. 2021 ; Cubaynes et al. 2014) et l'interaction de la densité des loups avec
d'autres facteurs tels que l'état de la population (c'est-a-dire la densité relative) et la
disponibilité des proies pendant la période d'étude (Cubaynes et al. 2014 ; Stenglein et al.
2018). Le modele le plus plausible, étayé par des études sur les loups et d'autres mammiferes
(Gaillard et Yoccoz 2003 ; Cubaynes et al. 2014), est que la densité des loups augmente la
mortalité des adultes et des petits dans les populations a forte et a faible densité d'ongulés,
respectivement. Le premier cas s'explique par le fait que les loups atteignent des densités
élevées, ce qui entraine une augmentation de l'agressivité intraspécifique, tandis que le second
est da a la disponibilité limitée de la nourriture. La taille du groupe n'a pas eu d'effet sur la
mortalité globale (Tableau 1). Cela n'est pas surprenant, car la taille optimale d'un groupe
varie en fonction de l'environnement naturel (Tallian et al. 2023), ce qui signifie que des
groupes de tailles différentes peuvent avoir une survie similaire si leur taille est optimale en
fonction des conditions environnementales naturelles. Pour les louveteaux, I'augmentation
de la taille du groupe a réduit la mortalité globale (Tableau 1), ce qui peut s'expliquer par
l'apport alimentaire des aides (Brainerd et al. 2008). Cet effet est particulierement évident
lorsque les reproducteurs disparaissent (Brainerd et al. 2008). 11 est intéressant de noter, mais
rarement évalué, comment la dynamique du groupe et celle de la maladie interagissent
(Brandell et al. 2021 ; Paniw et al. 2022). La mortalité des individus infectés diminuait avec la
taille du groupe, peut-étre parce que les membres du groupe compensaient les cotts
individuels de I'infection (Almberg et al. 2015), et augmentait avec la proportion de membres
infectés dans le groupe (Tableau 1). Comme on pouvait s'y attendre pour une espéce vivant
en groupes familiaux, nos résultats montrent que les facteurs sociaux sont essentiels pour
prédire la survie des louveteaux. Outre la densité des loups et la taille du groupe, le statut des
reproducteurs (c'est-a-dire le génotype, la consanguinité, la perte de reproducteurs, le
renouvellement des reproducteurs, la durée du lien de couple et I'age des reproducteurs), la
taille de la portée et les caractéristiques de la taniere ont également déterminé la mortalité
globale des louveteaux (Tableau 1). A l'exception des études axées sur les louveteaux, trés
peu d'études ont analysé l'influence des facteurs sociaux sur la mortalité (Tableau 1).

3.4.3. Déterminants environnementaux naturels

Les chercheurs ont analysé 'effet de différentes caractéristiques du paysage (par exemple,
l'altitude, la pente, la densité des lisieres et les cours d'eau), y compris les types de couverture
(par exemple, la végétation refuge et les habitats ouverts tels que les prairies) sur la mortalité.
Cependant, les effets variaient considérablement d'une zone d'étude a l'autre et étaient
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souvent nuls (Tableau 1). Chez une espece généraliste comme le loup, il est probable que le
déterminant réel ou le plus influent de la mortalité soit 1'accessibilité du paysage aux
humains plutot que les caractéristiques du paysage en soi. Par exemple, les anciennes coupes
a blanc ou des routes persistent ont été associées a un risque élevé de mortalité pour les
disperseurs (les résidents évitaient ces zones) méme si elles avaient une couverture végétale
dense (Person et Russell 2008). Il est remarquable de constater que les habitats ouverts
(principalement urbains et autres habitats fortement modifiés) ont augmenté la mortalité due
aux maladies (Tableau 1), ce qui correspond aux études précédentes faisant état d'une
prévalence plus élevée des maladies dans ces environnements (Brearley et al. 2013). De plus,
les maladies (par exemple, le parvovirus canin et la gale) ont augmenté la mortalité globale,
mais ont réduit I'agressivité intergroupes et donc la mortalité due a 'agressivité intraspécifique
(Brandell et al. 2021) (Tableau 1).

La mortalité atteint souvent son pic entre la fin de I'automne et I'hiver, en particulier pour la
mortalité légale, illégale, due aux véhicules et globale (Tableau 1). Cette tendance peut étre
liée au calendrier de la saison de chasse, qui coincide avec ces mois dans la plupart des zones
de répartition du loup (Hebblewhite et Whittington 2020 ; Schmidt et al. 2015). L'incidence
plus élevée des collisions avec des véhicules est probablement liée a la plus grande mobilité
spatiale de I'espéce, qui coincide également avec les heures d'activité humaine pendant cette
saison (Kusak et al. 2005). La mortalité due a des sources illégales (ainsi qu'a des sources
naturelles, mais non légales et liées aux véhicules) a également augmenté avec la présence
d'un manteau neigeux (Tableau 1), peut-étre en raison de la détection accrue des traces de
loups par les braconniers (Santiago-Avila et Treves 2022). Le pistage dans la neige est
principalement limité aux environnements nordiques, ce qui peut expliquer pourquoi d'autres
¢tudes n'ont trouvé aucun effet de la sévérité des conditions météorologiques sur la mortalité

globale (Tableau 1).

11 est intéressant de noter que 'abondance des proies sauvages a réduit la mortalité due a des
sources légales (Tableau 1), peut-étre parce que dans les zones riches en proies, les chasseurs
ne pergoivent pas les loups comme des concurrents pour les especes giboyeuses (Treves et
al. 2013). Pour les louveteaux, les maladies, la saison estivale, la sévérité des conditions
météorologiques et la faible disponibilité d'ongulés sauvages ont augmenté la mortalité

globale ; aucun autre facteur n'a été testé (Tableau 1).

3.4.4. Déterminants humains

Un débat de longue date dans I'écologie des populations de grands carnivores consiste a
savoir si la mortalité liée a 'activité humaine s'ajoute a la mortalité naturelle ou si elle est
(totalement ou partiellement) compensée par une réduction de la mortalité naturelle
(Burnham et Anderson 1984 ; Murray et al. 2010 ; Benson et al. 2023). Nous avons montré
que la mortalité due a des sources légales (c'est-a-dire la gestion Iétale des loups) augmentait
la mortalité causée par I'homme ainsi que la mortalité globale (ce dernier point a également
été constaté pour les louveteaux ; Tableau 1), ce qui ne corrobore pas I'hypothese selon
laquelle la mortalité anthropique est compensatoire chez les loups. En outre, quatre études
ont analysé l'effet de la chasse sur la mortalité naturelle (Tableau 1). Deux d'entre elles ont
conclu a un effet nul (Adams et al. 2008 ; Cassidy et al. 2024) ; la troisiéme a conclu a un
effet positif (Santiago-Avila et al. 2020) ; et la quatriéme a montré que méme si la mortalité
naturelle avait diminué au cours de la premicre année de chasse, elle avait progressivement
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augmenté au cours des années suivantes (Oliynyk 2023). Ainsi, le degré de compensation
partielle chez les loups semble minime, voire nul (Cassidy et al. 2024), et peut dépendre des
caractéristiques du cycle biologique (telles que la classe d'age et le statut de dispersion ;
Murray et al. 2010), de la densité de population et d'autres facteurs affectant la mortalité
naturelle (Creel et al. 2015 ; Stenglein et al. 2018).

Une autre question controversée est de savoir sile fait d'autoriser I’abattage réduit la mortalité
due a des sources illégales (probablement parce qu'il améliore la tolérance a la coexistence
avec les loups, mais qu'il envoie un message négatif sur la valeur des loups). Une réduction
des abattages illégaux signalés a été confirmée par deux études (Tableau 1), menées en
Finlande (Suutarinen et Kojola 2018) et en Scandinavie (Liberg et al. 2020). En revanche,
une augmentation a été observée parmi les loups vivant principalement dans le parc national
de Yellowstone, lorsque la chasse a été autorisée en dehors du parc (Cassidy et al. 2024). 11
est intéressant de noter qu'une étude menée dans le Wisconsin (Santiago-Avila et al. 2020) a
révélé que, bien que les cas signalés de mise a mort illégale aient légerement diminué, cette
baisse a été compensée par une augmentation plus importante de la fréquence des
disparitions de loups, le braconnage cryptique étant identifié comme I'explication la plus
probable de ces disparitions (Chapron et Treves 2016). Cela suggere que le fait d'autoriser la
chasse augmente le nombre de déces illégaux et souligne que la nature cryptique des actes de
braconnage empéche d'obtenir des estimations fiables de la mortalité due a des sources
illégales (Liberg et al. 2012).

Des études soutiennent I'hypothese selon laquelle la chasse d'autres especes augmente le
nombre d’abattage illégals de loups (Tableau 1). Si la proportion de chasseurs dans la
population (Suutarinen et Kojola 2018) et l'indice de mortalité des males (O'Neil et al. 2017)
peuvent ne pas avoir d'effet sur la mortalité illégale et globale, respectivement, les abattages
illégaux ont augmenté pendant les saisons de chasse lorsque le sol était recouvert de neige,
peut-¢tre en raison d'une augmentation du nombre ou de I'activité des braconniers (Santiago-
Avila et Treves 2022). D'autre part, la pratique de la chasse au gibier (Santiago-Avila et Trees
2022) n'a pas eu d'effet sur la mortalité par des moyens légaux et par des véhicules, mais, de
maniere surprenante, elle a eu un effet positif sur les taux de mortalité naturelle, ce qui reste
inexpliqué (Tableau 1).

Nous avons constaté une grande variation dans les effets de la présence humaine sur la
mortalité selon les différentes sources (Tableau 1). L'utilisation de différents indicateurs de
la présence humaine (par exemple, la densité de population humaine dans une zone
(Suutarinen et Kojola 2018), la distance par rapport a une zone peuplée (Person et Russell
2008) et le pourcentage de routes goudronnées (O'Neil et al. 2017)) n'a pas permis d'identifier
une tendance générale. La densité des proies domestiques n'a pas montré d'effet clair
(Tableau 1). Elle variait selon les zones étudiées et était influencée par I'échantillon de loups
surveillés et I'approche statistique utilisée (Murray et al. 2010 ; Smith et al. 2010). Cela peut
s'expliquer par le fait qu'une densité plus élevée de proies domestiques n'entraine pas
nécessairement une augmentation des conflits. Une étude récente a montré que la biomasse
des proies sauvages est le principal facteur prédictif de la prédation du bétail par les
carnivores sauvages (Alquinta et al. 2025). Dans le cas des loups, le nombre d'animaux
d'élevage n'était pas lié a une augmentation du nombre de plaintes (Fernandez-Gil et al.
2016). Au contraire, les informations diffusées par les médias sur la prédation par les loups,
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les pratiques de gestion et l'histoire de la coexistence entre les humains et les loups pourraient
étre plus importantes pour déterminer la gravité des conflits (Fernandez-Gil et al. 2016 ;
Dura-Aleman et al. 2024). Les abattages 1égaux ont augmenté dans les scénarios de conflit,
indépendamment de la survenue effective de dommages, c'est-a-dire mesurés en comparant
les populations rétablies et les populations établies en Amérique du Nord (avec des niveaux
de conflit respectivement plus élevés et plus faibles ; Hill et al. 2022), le nombre d'indemnités
versées et le nombre d'informations sur les dommages causés par les loups (Fernandez-Gil
et al. 2016) (Tableau 1). Les conflits réels et percus peuvent exercer une pression sur les
responsables politiques, qui peuvent réagir en augmentant l'abattage 1égal (Selva et al. 2023 ;
Ordiz et al. 2024).

La couverture agricole n'a pas eu d'incidence sur les taux de mortalité dus aux collisions avec
des véhicules, mais a réduit la mortalité due aux abattages légaux et illégaux. Cependant, ce
facteur déterminant a augmenté la mortalité globale (Tableau 1). Les zones agricoles couvrent
la moitié de la surface terrestre mondiale, et la prise en compte de leur impact sur la survie
des especes constitue un défi majeur dans le domaine de I'écologie du changement global
(Mendenhall et al. 2014 ; Semenchuk et al. 2022). De futures méta-analyses incluant
différentes zones d'étude et couvrant toute la gamme des valeurs observées de couverture

agricole pourraient aider a mieux comprendre le sujet.

De méme, les routes occupent une partie importante de la surface mondiale (par exemple,
19 millions de kilomeétres de routes couvrent 53 pays en Europe ; Brons et al. 2022) et
peuvent avoir des effets écologiques graves sur la dynamique des populations d'animaux
sauvages (Forman 2000). Probablement patrce qu'elles constituent des points d'acces (Person
et Russell 2008), nous avons constaté que la densité routi¢re augmentait la mortalité des loups
due aux véhicules et aux sources légales, qu'elle augmentait patrfois la mortalité due a des
sources illégales et qu'elle entrainait une augmentation de la mortalité globale (Tableau 1).
En conséquence, la distance par rapport aux routes réduisait la mortalité causée par
I'homme (Tableau 1). Cependant, l'utilisation des routes par les loups est complexe et la
densité des routes et de l'activité humaine dans certaines zones peut ne pas atteindre le seuil
permettant de faciliter la mortalité causée par 'homme, ce qui peut expliquer certains effets
nuls, voire négatifs, sur la mortalité (O Neil et al. 2017 ; Hill et al. 2022). Le statut ou la
propriété de certaines terres a eu une incidence sur la mortalité. En particulier, les zones
sauvages et les zones protégées ont été associées a une réduction des taux de mortalité causée
par 'homme (Tableau 1). Cependant, bien que les terres protégées favorisent la survie des
loups, il est bien connu que les grands carnivores ont des besoins spatiaux étendus qui
s'étendent bien au-dela de ces zones, ce qui compromet fortement leur survie si le risque de
mortalité est élevé a I'extérieur (Benson et al. 2024 ; Cassidy et al. 2024).

4. CONCLUSIONS

Notre étude révele que les loups qui coexistent avec les humains sont exposés a un risque
¢levé de mortalité. Leur taux de mortalité annuel minimum en Amérique du Nord et en
Europe (0,31 + 0,18) est beaucoup plus élevé que les taux rapportés dans les scénarios ou la
persécution humaine est faible (<0,2). En effet, les abattages intentionnels sont de loin la

légalement (29% + 36%) et illégalement (26% + 33%). Cela reflete I'hostilité intense et les

principale cause de mortalité (60% + 25%), avec des pourcentages similaires de loups tués
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conflits sociaux générés par la présence de I'espece sur un territoire donné. Bien que les taux
puissent étre similaires pour d'autres grands mammiféres, la vulnérabilité des prédateurs
apex a une mortalité accrue due aux abattages intentionnels souligne la nécessité d'accorder
une attention particuliere au maintien des populations dans un état de conservation favorable.
I1 est essentiel d'évaluer I'ampleur du braconnage cryptique afin d'améliorer la précision des
couts de mortalité pour les loups. Au minimum, les études devraient rendre compte de
l'incertitude spécifique a cet événement. L'Europe rapporte un pourcentage de mortalités de
loups liés a I'activité humaine supérieur de 20% (86% + 14%) a celui de I'Amérique du Nord
(66% £ 24%) ; et bien que nous ayons constaté que la surveillance en Europe sous-estime
les mortalités naturelles, les différences dans les pressions humaines nécessitent une étude

plus approfondie.

La grande variabilité observée dans les taux de mortalité peut étre attribuée en partie aux
différences entre les études en mati¢re de surveillance des loups et de méthodes statistiques,
mais elle résulte principalement du regroupement des taux spécifiques au statut et a la classe
d'age, qui sont influencés par de nombreux facteurs individuels, sociaux et
environnementaux. Notre discussion critique des effets de cet ensemble de facteurs
remodele les hypotheses précédentes, y compris celles qui présentent un intérét particulier
pour la gestion des grands carnivores (par exemple, le soutien a I'additivité entre la mortalité
induite par I'homme et la mortalité naturelle). Nous recommandons que les effets de certains
déterminants (par exemple, la couverture agricole) fassent l'objet de méta-analyses futures
afin de saisir la variabilité des scénarios dans lesquels une telle espéce généraliste est présente,
idéalement dans le cadre d'une coopération transfrontalicre entre chercheurs. Nous avons
également montré que la forte influence des déterminants liés a l'activité humaine et le
manque de données provenant des paysages les moins influencés par I'homme ou les loups
sont largement répandus (par exemple, le nord du Canada, la Russie et la Sibérie) empéchent
de déméler les effets des facteurs naturels (par exemple, les caractéristiques du paysage). Ce
manque de données nous empéche également d'établir des taux de mortalité annuels de
référence dans des conditions naturelles, que nous avons estimés (<0,2) a partir de zones ou
l'espece est peu persécutée directement.
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Supporting Information

Additional supporting information can be found online in the
Supporting Information section. Table S1: Scientific studies (N=140)
on grey wolf mortality (up to October 2024) across the distribution range
of the species. These are studies that provided data on the rates of mor-
tality, the proportion of dead wolves by cause and/or the natural and
human-related determinants of mortality. For each study we provide
the reference, study area, wolf population and whether they correspond
to grey literature. Table S2: Raw and standardised data on the annual
rates of mortality documented in the scientific literature (up to October
2024) for the grey wolf across its distribution range. Table S3: Raw and
standardised data on the proportion of dead individuals per cause docu-
mented in the scientific literature (up to October 2024) for the grey wolf
across its distribution range. Table S4: Raw and standardised data on
the natural and human-related determinants of mortality documented
in the scientific literature (up to October 2024) for the grey wolf across
its distribution range.

Traduction Deepl & RP — 20/09/2025



	Modèles et déterminants de la mortalité
	chez les loups gris (Canis lupus)
	1. INTRODUCTION
	2. METHODES
	3. RESULTATS et DISCUSSION
	4. CONCLUSIONS


