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Résumé 
La survie des louveteaux (Canis lupus) est un facteur clé de la dynamique des populations de 
loups qui reste mal comprise, en particulier dans les écosystèmes forestiers, car les louveteaux 
sont difficiles à surveiller. Nous avons combiné des recensements de louveteaux dans les 
tanières et des observations par caméra à distance pour estimer la survie annuelle et le 
recrutement des louveteaux dans le Grand Écosystème des Voyageurs, dans le Minnesota 
(États-Unis), de 2019 à 2025. Nous avons estimé le recrutement pour 33 meutes sur 92 
années-meute et la survie pour 23 portées issues de 13 meutes. Le recrutement annuel moyen 
de louveteaux était de 1,27 louveteau par meute, et la survie annuelle moyenne de 0,29. Les 
taux annuels de recrutement et de survie des louveteaux variaient considérablement d’une 
année à l’autre et d’une meute à l’autre, ce qui s’explique probablement par des différences 
dans la disponibilité de la nourriture et la capacité des animaux reproducteurs à acquérir 
suffisamment de proies pour nourrir leurs petits dépendants. La survie des louveteaux était 
inversement proportionnelle à la taille de la portée. Bien que la plupart (71%) des louveteaux 
nés au cours de notre étude n'aient pas survécu à leur première année biologique, la 
population est restée relativement stable, ce qui suggère que les taux de recrutement étaient 
suffisants pour maintenir une population de loups à forte densité au fil du temps. Nos travaux 
soulignent le potentiel des approches de surveillance intégratives pour faire progresser la 
compréhension de l'écologie reproductive du loup. 
 
Mots-clés : Canis lupus, écosystème forestier, taille de la portée, mortalité, abondance des 
proies, caméra à distance 
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INTRODUCTION 
Les variations de l'abondance, de la survie et du recrutement des nouveau-nés chez les 

espèces sauvages peuvent avoir un impact considérable sur la structure, la densité et les taux 

de croissance des populations, ainsi que sur leur viabilité à long terme (Mills et al. 2008, Gude 

et al. 2012, Dybala et al. 2013, Cubaynes et al. 2014). Il est donc important de comprendre 

les taux de vitalité des nouveau-nés pour interpréter la dynamique des populations d'animaux 

sauvages et élaborer des stratégies efficaces de conservation et de gestion (Chitwood et al. 

2017, Drummond et al. 2019, Gable et al. 2024b). Cependant, l'obtention de données sur la 

survie néonatale pose souvent des défis importants, car les nouveau-nés de nombreuses 

espèces sont discrets, difficiles à capturer et particulièrement vulnérables par rapport aux 

autres stades de leur cycle de vie (Murray et Patterson 2006, Pike et al. 2008, Chitwood et al. 

2017). En conséquence, les efforts de surveillance ont tendance à être coûteux, exigeants 

en main-d'œuvre et invasifs, en particulier pour les carnivores à large aire de répartition 

comme le loup gris (Canis lupus), qui se rencontre en faibles densités et est difficile à observer 

directement (Murray et Patterson 2006, Engebretsen et al. 2023). Les loups comptent 

néanmoins parmi les carnivores les mieux étudiés de l'hémisphère nord, en partie parce qu'ils 

sont des prédateurs apicaux capables d'influencer le comportement et les populations de 

leurs proies, et parfois, d'influencer dans une certaine mesure les processus écosystémiques 

(Brice et al. 2022, Gable et al. 2023a, b, Wilmers et al. 2025). Malgré cela, d’importantes 

lacunes subsistent, car l’estimation de la survie des louveteaux reste un défi persistant dans 

la majeure partie de leur aire de répartition (Fuller et al. 2003, Mills et al. 2008, Gable et al. 

2024b). 

 

Plusieurs aspects de la biologie et du comportement du loup compliquent les efforts de 

surveillance des louveteaux, en particulier dans les systèmes forestiers (Fuller et al. 2003, Mills 

et al. 2008, Gable et al. 2024b). Les louveteaux naissent généralement au début du printemps 

et restent généralement dans ou à proximité de leur tanière pendant les huit premières 

semaines de leur vie (Mech et Boitani 2003). Il est difficile de localiser les tanières actives et 

d'observer les louveteaux de manière fiable dans les paysages forestiers denses où la visibilité 

est limitée, et même lorsque les tanières sont trouvées et visitées, certains louveteaux peuvent 

rester cachés dans des zones inaccessibles (Person et Russell 2009, Smith et al. 2017, Gable 

et al. 2024b). De plus, les femelles reproductrices déplacent fréquemment les petits entre 

plusieurs tanières au cours des premières semaines de vie, ce qui complique encore davantage 

les efforts de surveillance pendant la période de mise bas (Packard 2003, Argue et al. 2008). 

À mesure que les petits deviennent plus mobiles au cours de l'été, la meute les déplace 

généralement entre divers sites de rassemblement et les petits peuvent être difficiles à repérer 

jusqu'à ce qu'ils soient assez grands pour accompagner les adultes (Van Ballenberghe et Mech 

1975, Packard 2003, Mills et al. 2008). À l'âge de six mois, les louveteaux atteignent presque 

la taille des adultes, et distinguer avec précision les louveteaux des adultes nécessite souvent 

une observation à courte distance (Peterson et Page 1988). Cependant, comme la plupart 

des populations de loups vivent dans des paysages forestiers où même les loups adultes sont 

rarement aperçus, l'observation des louveteaux reste particulièrement difficile. 

 

Les chercheurs ont utilisé diverses méthodes pour estimer la survie des louveteaux, avec des 

degrés d’efficacité variables. Les premiers travaux s’appuyaient principalement sur la 

méthode capture-marquage-recapture, la radio-télémétrie et les observations visuelles – en 
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particulier les comptages aériens en hiver – pour surveiller les louveteaux (Van Ballenberghe 

et al. 1975, Fritts et Mech 1981, Peterson et al. 1984, Hayes et Harestad 2000). Cependant, 

les limites des technologies disponibles ont souvent fait que le suivi ne commençait que 

lorsque les louveteaux étaient suffisamment grands pour être équipés de colliers à très haute 

fréquence (VHF), puis de colliers GPS, généralement entre quatre et six mois (Van 

Ballenberghe et Mech 1975, Fuller 1989, Reichmann et Saltz 2005). Plus récemment, les 

progrès dans la conception des colliers ont permis d'utiliser des colliers VHF/GPS 

extensibles sur des louveteaux dès l'âge de quatre semaines, ce qui permet aux chercheurs de 

commencer le suivi à un stade plus précoce (Swingen 2021). Dans certains cas, les chercheurs 

ont également utilisé des émetteurs VHF implantés chirurgicalement pour recueillir des 

données détaillées sur les déplacements et la survie des louveteaux (Crawshaw et al. 2007, 

Argue et al. 2008, Mills et al. 2008). Bien que les émetteurs implantés puissent fournir des 

données à haute résolution, leur utilisation est exigeante sur le plan logistique et relativement 

invasive, ce qui peut expliquer pourquoi ils n’ont pas été plus largement adoptés. Les 

techniques non invasives, telles que l'identification génétique à partir d'échantillons 

d'excréments, sont également devenues des outils de plus en plus courants pour surveiller les 

louveteaux et estimer leur survie (Ausband et al. 2017, Jacobs et Ausband 2019). Malgré les 

progrès technologiques et le développement de techniques de surveillance améliorées, il 

existe relativement peu d'estimations de la survie annuelle des louveteaux, et les variations de 

la survie au fil du temps restent largement non documentées dans une grande partie de l'aire 

de répartition du loup gris. 

 

Lorsque des données sont disponibles, les résultats suggèrent que la survie des louveteaux 

est très variable tant au sein des régions qu'entre elles. Par exemple, les taux moyens de survie 

des louveteaux rapportés sur une période de 23 ans en Alaska, aux États-Unis, étaient 

relativement élevés et stables (0,70-0,91), tandis que les estimations provenant de Pologne 

sur une période de 37 ans ont été plus faibles et plus variables (0,26-0,68 ; Peterson et al. 

1984, Jedrzejewska et al. 1996, Mech et al. 1998, Nowak et al. 2008). Dans la région nord des 

Grands Lacs en Amérique du Nord, les taux annuels de survie des louveteaux ont varié 

considérablement, allant de 0,29 dans le Wisconsin à 0,48 dans le Minnesota et 0,80 en 

Ontario (Fuller 1989, Mills et al. 2008, Wydeven et al. 2009, Tableau 1). La connaissance des 

facteurs écologiques et démographiques à l'origine de ces variations de survie et de 

recrutement des louveteaux, tant au sein des régions qu'entre elles, reste limitée malgré des 

décennies de recherche sur le loup, en raison des difficultés liées à l'estimation de la survie 

des louveteaux. 

 

Notre objectif était d'estimer les taux annuels de survie et de recrutement des louveteaux 

dans le Grand Écosystème des Voyageurs, une région densément boisée du nord du 

Minnesota, aux États-Unis, en combinant le dénombrement des louveteaux dans les tanières 

(localisées grâce à des adultes équipés de colliers GPS) et les observations par caméras à 

distance (Gable et al. 2024b). Plus précisément, nous avons examiné comment la survie et 

le recrutement des louveteaux variaient dans le temps et d'une meute à l'autre afin de 

comprendre les facteurs susceptibles d'influencer ces indicateurs démographiques importants 

– des informations et des données qui sont limitées pour les populations de loups de la région 

des Grands Lacs en Amérique du Nord, ainsi que pour la plupart des écosystèmes. La 

combinaison des techniques de surveillance existantes – à savoir le comptage des louveteaux 

dans les tanières et les technologies de caméras à distance – offre une approche intégrative 
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prometteuse pour relever bon nombre des défis liés à la surveillance des louveteaux dans les 

paysages forestiers. 

 
Tableau 1. Résumé des taux de survie des louveteaux établi à partir d’une analyse de la littérature disponible. La 
recherche documentaire a été menée principalement à l’aide de Google Scholar, à l’aide de mots-clés tels que « 
louveteaux », « survie » et « recrutement », ainsi qu’en examinant les références citées dans la littérature pertinente. Les 

détails comprennent les lieux d'étude, les années d'étude, les taux moyens de survie des louveteaux, les fourchettes de 
taux de survie rapportées (lorsqu'elles sont disponibles), l'âge auquel les louveteaux ont été observés ou comptés pour 
la première fois, la période estimée de survie à partir de la naissance, et les principales méthodes d'observation utilisées 

 
aCette colonne indique la période pour laquelle chaque étude a estimé la survie. Par exemple, « 12 mois » signifie que 
les auteurs ont présenté des estimations de survie depuis la naissance jusqu’à ce que les petits aient 12 mois. Il convient 

de noter que, dans certains cas, une étude n’a commencé à observer les petits qu’à partir de l’âge de 3 mois (ou plus) 
et, par conséquent, surestime presque certainement la survie, car les auteurs ont supposé qu’aucune mortalité des petits 
n’était survenue avant le début de l’observation. bL’observation visuelle peut également inclure des relevés de hurlements 
et des comptages de traces. cExtrait de Fuller et al. 2003.dCes études n’ont pas fourni l’âge précis des petits lors de la 
première observation, mais ont plutôt décrit l’âge des petits en termes généraux et vagues (par exemple, les auteurs 

ont indiqué que les petits avaient été observés pendant l’été), souvent parce que les petits étaient d’âges variés lors de 
la première observation. Dans certains cas, l’âge des petits lors de la première observation n’a pas été mentionné du 
tout. Les estimations de survie issues de ces études doivent être interprétées avec prudence, car beaucoup d'entre elles 
ne disposaient pas d'approches rigoureuses pour estimer la survie, ont probablement surestimé la survie en excluant la 
mortalité précoce (les louveteaux ayant souvent quelques mois ou plus lors de la première observation), et/ou n'ont pas 

fourni suffisamment de détails pour évaluer la fiabilité des estimations. eLe taux de survie moyen n'a pas été rapporté 
; la valeur a été calculée comme la moyenne de la fourchette indiquée. fDans ces cas, les études n’ont pas observé les 
petits, mais ont plutôt utilisé les cicatrices placentaires de louves mortes et ont supposé que celles-ci étaient indicatives 
de la taille de la portée. Les auteurs ont ensuite déterminé la survie en prenant le nombre de petits recrutés jusqu'à un 
moment donné et en le divisant par la taille moyenne de la portée (déterminée par les cicatrices placentaires), et ont 

supposé que le nombre obtenu était représentatif des taux de survie des petits. gLes estimations de survie ont été 
calculées à l'aide des données supplémentaires fournies dans Ausband et al. 2017. hLes taux représentent la fourchette 
de survie parmi les portées ou les meutes. 
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Figure 1. L'écosystème du Grand Voyageurs (ligne verte) dans le nord du Minnesota, aux États-Unis. La ligne noire 
représente la limite du parc national des Voyageurs 

 

Zone d'étude 
Le Grand Écosystème des Voyageurs (GVE), situé dans le nord du Minnesota (États-Unis), 

couvre environ 2 338 km² de terres, juste au sud de la frontière Canadienne (Gable et al. 

2024a, Fig. 1). L'écosystème forestier dense du GVE est principalement composé d'une 

mixte de feuillus et de conifères, entrecoupée de crêtes rocheuses et de zones humides. Le 

parc national des Voyageurs couvre 882 km² de la partie nord du GVE (National Park Service 

2016). Les terres protégées au sein du parc sont dominées par des forêts matures qui ont subi 

un minimum de perturbations depuis la création du parc en 1975. La partie sud de la GVE 

est un mélange de terres appartenant à l'État, au gouvernement fédéral, au comté et à des 

propriétaires privés, qui font l'objet de diverses utilisations. Une partie importante de la GVE 

sud est activement exploitée, ce qui a donné lieu à des habitats forestiers constitués d'une 

mosaïque de zones humides, de coupes à blanc, de peuplements en régénération de peupliers 

(Populus spp.) et de peuplements matures de feuillus et de conifères. 

 

Au cours de la dernière décennie, la densité de loups dans la GVE est restée relativement 

élevée en hiver, avec une densité moyenne de 59 loups aux 1 000 km² (Gable et al. 2025). 

Les meutes sont généralement petites, avec une taille moyenne de 4,0 loups par meute entre 

2019 et 2025. Environ 19 à 22 meutes ont des territoires situés entièrement ou en grande 

partie dans la GVE, selon les années (Gable et al. 2025). Les loups de la GVE se nourrissent 

principalement de cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus), mais les castors d'Amérique du 

Nord (Castor canadensis) constituent une importante source alimentaire secondaire, en 

particulier du printemps à l'automne (Gable et al. 2018, Gable et al. 2023b). La mise-bas des 

louveteaux a généralement lieu vers le 11 avril, d'après les comportements de déplacement 

vers la tanière, et pendant la saison d'élevage des petits (avril-août), ceux-ci sont élevés 

presque exclusivement par le couple reproducteur (Gable et al. 2023b). 
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MATERIEL ET METHODES 
Suivi des louveteaux 

À partir du printemps (1er mai) de chaque année (2019-2024), nous avons capturé des loups 

adultes à l'aide de pièges à mâchoires rembourrés de caoutchouc et leur avons posé des 

colliers GPS (Gable et al. 2023b, 2024b). Le piégeage a eu lieu sur plusieurs territoires de 

meutes de loups au sein de la zone d'étude, bien que tous les territoires n'aient pas été 

couverts chaque année. Les colliers GPS ont été programmés pour enregistrer les positions 

toutes les 20 minutes ou toutes les 6 heures, selon l'individu. Pour localiser les tanières actives, 

nous avons examiné les déplacements des loups adultes équipés de colliers GPS (Walsh et al. 

2016). Nous avons visité les tanières au cours des deux premières semaines de mai, lorsque 

les louveteaux étaient âgés de 3 à 5 semaines, afin de déterminer la taille des portées (Mills et 

al. 2008, Person et Russell 2009, Gable et al. 2024). Une fois les tanières localisées, nous 

avons sorti les louveteaux de leur tanière, enregistré le nombre de louveteaux dans chaque 

portée, puis remis tous les louveteaux dans leur tanière (Mills et al. 2008, Gable et al. 2024b). 

 

Nous avons déployé 2 à 5 caméras à distance Browning Spec Ops (modèles utilisés : 

Advantage, Edge, Elite HI4, Elite HP5 ; Browning, Morgan, UT) à l'extérieur de toutes les 

tanières afin d'enregistrer des vidéos des louveteaux après leur manipulation. Les caméras 

étaient réglées pour enregistrer 20 secondes de vidéo avec un délai de 1 seconde entre chaque 

déclenchement. Lorsque la forme ou la taille de la tanière empêchait l'observation ou le retrait 

de tous les petits, nous avons utilisé les séquences vidéo enregistrées près des tanières pour 

confirmer ou ajuster le décompte initial (Person et Russell 2009, Gable et al. 2024b). Dans 

deux cas, nous avons utilisé des séquences vidéo de petits capturés de manière opportuniste 

fin avril et début mai pour déterminer la taille des portées (Gable et al. 2024b). Toutes les 

opérations de capture et de manipulation des petits et des adultes ont été évaluées et 

approuvées par les comités institutionnels de protection et d'utilisation des animaux du 

Service des parcs nationaux et de l'Université du Minnesota (protocoles : MWR 

VOYA_WINDELS_WOLF et UMN 2207-40241A). 

 

Pour observer les meutes de loups et leurs petits, nous avons déployé des caméras à distance 

(principalement des modèles Browning SpecOps, bien que certaines Reconyx Hyperfires 

aient été utilisées entre 2019 et 2021) à des emplacements stratégiques sur l'ensemble des 

territoires des meutes (Ausband et al. 2022, Gable et al. 2023b). Nous avons déployé entre 

60 et 220 caméras par an, augmentant le nombre de caméras à mesure que nous étudiions un 

nombre croissant de meutes (Gable et al. 2022, 2023a). Les caméras, déclenchées par des 

détecteurs de mouvement infrarouges passifs, étaient réglées pour enregistrer 20 secondes 

de vidéo, avec un délai d'une seconde entre chaque déclenchement. 

 

Nous avons placé les caméras dans des zones où nous pensions que les loups étaient 

susceptibles de passer (c'est-à-dire le long des routes, des pistes de motoneige, des sentiers 

de randonnée et des sentiers de gibier, ainsi qu'au niveau des barrages de castors) afin de 

maximiser les observations de louveteaux (Gable et al. 2022, 2023a, 2024b). Les louveteaux 

se distinguaient des adultes sur les images des caméras tout au long de l'année grâce à leur 

taille, leur pelage et la structure de leur visage (Peterson et Page 1988, Gable et al. 2024b). 
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Nous avons fréquemment observé des loups sur les caméras à distance tout au long de la 

période d'étude hivernale (1er décembre-10 avril). En moyenne, nous avons enregistré 31 

observations ≥2 membres d’une meute donnée se déplaçant ensemble pendant la période 

d’étude hivernale, ce qui correspond à une observation de plusieurs membres de la meute 

tous les 4,2 jours au cours de cette période de 131 jours. En moyenne, 42% (n = 13) de ces 

observations étaient des observations indépendantes de la meute au complet (c’est-à-dire 

tous les membres de la meute, y compris les louveteaux). Il convient de noter que, comme 

nous avons observé les membres de la meute fréquemment, nous avons pu facilement 

identifier la plupart des individus de la meute grâce à des motifs de fourrure uniques et à 

d’autres caractéristiques physiques distinctives (par exemple, des cicatrices). Ainsi, si un 

membre connu de la meute n’était pas présent lors d’une observation donnée mais l’était lors 

d’observations précédentes et suivantes, nous avons tout de même considéré cette 

observation comme informative pour nos estimations de la taille de la meute et du 

recrutement. Par exemple, si, à des jours différents, nous avons enregistré une observation 

d’un couple reproducteur et de deux petits (un total de 4 loups), puis une observation d’une 

femelle reproductrice et de deux petits (un total de 3), puis une autre observation du mâle 

reproducteur et de deux petits (un autre total de 3), suivies peu après par plusieurs 

observations du mâle reproducteur, de la femelle reproductrice et des deux petits (totaux de 

4 loups), nous considérerions que les deux comptages de 3 loups correspondent 

fonctionnellement à des comptages de 4 loups, car nous avons identifié les 3 loups dans les 

deux observations, nous savions quels loups n'avaient pas été détectés ou étaient absents, et 

nous savions que ces loups non détectés faisaient partie de la meute. En d’autres termes, 

nous avons utilisé des « observations fonctionnelles » similaires à cet exemple lorsque nous 

pouvions : 1) identifier tous les loups lors d’une observation et donc savoir quels membres 

de la meute n’avaient pas été observés lors d’un comptage donné, et 2) déterminer que le ou 

les individus « non détectés » faisaient partie de la meute tant avant qu’après une observation. 

Nous avons procédé ainsi car, dans de tels cas, ces dénombrements partiels de la meute, 

replacés dans leur contexte, étaient très instructifs pour estimer la taille globale de la meute 

et le recrutement, et fournissaient les données les plus rigoureuses possibles sur la structure 

et la taille de la meute. Ainsi, lorsque nous indiquons que nous avons eu en moyenne 13 

observations indépendantes d’une meute au complet (tous les membres de la meute, y 

compris les louveteaux), nous entendons par là les observations où tous les loups de la meute 

étaient visuellement présents ainsi que les observations fonctionnelles (Gable et al. 2024a, 

2025). Des approches similaires ont été utilisées dans d'autres études utilisant des pièges 

photographiques, où les détections partielles sont agrégées à travers des captures 

séquentielles et où l'identification individuelle est utilisée pour tenir compte des membres de 

la meute non détectés, garantissant ainsi des estimations précises de la taille de la meute 

(Mattioli et al. 2018, Jiménez et al. 2023). 

 

Estimation du recrutement 

Nous avons défini le recrutement comme le nombre de petits ayant survécu à leur première 

année biologique (du 11 avril au 10 avril de l'année suivante) (Gude et al. 2012, Gable et al. 

2024b). Pour estimer le recrutement annuel, nous avons divisé le nombre total de petits 

observés à la fin de l'année biologique par le nombre de meutes dans la population 

échantillonnée. Nous avons évalué le recrutement à partir ≥3 observations indépendantes 

(c'est-à-dire des observations enregistrées à des jours différents) de chaque meute pendant la 

période d'étude hivernale, lorsque la cohésion de la meute est la plus forte (Peterson et al. 
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1984, Fuller 1989, Gable et al. 2024b). Dans quelques cas, lorsque les observations par caméra 

étaient d'une qualité insuffisante pour déterminer de manière concluante le nombre de petits 

dans une meute donnée, nous avons utilisé le nombre minimal de petits observés pour 

estimer le recrutement. 

 

Comme les petits ne pouvaient pas être observés directement le 11 avril de chaque année, 

nous avons supposé que ceux ayant survécu au moins jusqu'en janvier avaient été recrutés 

(Gude et al. 2012, Gable et al. 2024b). Dans la plupart des cas, nous disposions de 

nombreuses observations de tous les petits vivants de chaque meute jusqu'à fin mars et début 

avril. Ainsi, dans la mesure du possible, nous avons utilisé les données les plus récentes 

disponibles pour estimer le recrutement. Pour quelques meutes, des données de haute qualité 

n'étaient disponibles que jusqu'à la fin janvier ; dans ces cas, nous avons supposé que les 

petits ayant survécu jusqu'en janvier avaient été recrutés dans la population. Bien que le risque 

de mortalité soit élevé pour les petits à la fin de l'été et à l'automne, il diminue 

considérablement en hiver, faisant de la survie jusqu'en janvier un indicateur solide du 

recrutement (Fuller et al. 2003, Gable et al. 2024b). De plus, la taille des meutes de loups, 

qui reflète le recrutement, varie peu dans la GVE de décembre à avril (Gable et al. 2022, 

Cassidy et al. 2023). 

 

Nous avons utilisé une régression linéaire pour examiner s'il existait une relation positive 

entre la taille des portées et le nombre de louveteaux recrutés dans les meutes. 

 

Estimation de la survie 

Nous avons défini la survie annuelle des petits comme la proportion de petits nés ayant 

survécu à leur première année biologique (Benson et al. 2013). Comme nous ne pouvions 

compter que le nombre de petits nés dans les meutes dont nous avions localisé les tanières 

actives (c'est-à-dire à l'aide de localisations GPS et, dans deux cas, en visitant des tanières 

précédemment utilisées), nos estimations de la survie des petits reposaient sur un échantillon 

plus petit (n = 23) que nos estimations du recrutement (n = 95). Nous avons estimé la survie 

annuelle des petits en divisant le nombre total de petits recrutés à la fin de l’année biologique 

par le nombre de petits nés au début de l’année biologique. Dans deux meutes, nous n’avons 

pas pu déterminer avec certitude le nombre de petits survivants, car les images des caméras 

n’étaient pas d’une qualité suffisante pour identifier les petits de manière concluante. Dans 

ces cas, nous avons utilisé le nombre minimal de petits observés pour calculer les taux de 

survie (Gable et al. 2024b, Tableau 2). Afin de tenir compte de l'échantillonnage inégal entre 

les années (par exemple en raison des difficultés à maintenir le déploiement des colliers GPS 

sur plusieurs meutes), nous avons d'abord calculé les taux annuels de survie et de 

recrutement, puis nous avons fait la moyenne de ces estimations annuelles pour générer des 

estimations globales de la survie et du recrutement sur la durée de notre étude. Nous avons 

utilisé une régression logistique binomiale pour examiner la relation entre la taille de la portée 

et la survie des petits. Nous n'avons pas inclus d'interception aléatoire pour l'année ou la 

meute en raison de la petite taille des échantillons provenant des meutes et des années 

individuelles. Nous avons utilisé un niveau d'alpha de 0,05 pour tous les tests de signification. 

Toutes les analyses ont été réalisées avec le logiciel R (ver. 4.3.1, www.-project.org), en 

utilisant les paquets « ggplot2 », « scales », « MASS », « performance » et « ggpubr ». 
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Tableau 2. Taille annuelle des portées, nombre de louveteaux recrutés à la fin de l'année biologique et proportion de 
louveteaux ayant survécu dans 13 meutes de loups de l'écosystème du Grand Voyageurs, dans le Minnesota (États-
Unis), de 2019 à 2025 

 

 

 
Figure 2. Nombre de louveteaux nés chaque année dans 92 portées au sein de 33 meutes de la région du Greater 
Voyageurs Ecosystem, dans le Minnesota (États-Unis), entre 2019 et 2025. Chaque barre représente une meute de 
loups. La moyenne annuelle du nombre de louveteaux par meute est indiquée sous l'intitulé de chaque année 

 

RESULTATS 
Recrutement 

Nous avons estimé le recrutement pour 33 meutes sur une période de 92 années-meute entre 

2019 et 2025 (Fig. 2). La proportion annuelle de meutes ayant mis bas sans réussir à recruter 

de petits variait entre 0,15 et 0,60 au cours des six années de l'étude. La proportion de meutes 

n'ayant pas mis bas au cours d'une année donnée variait entre 0,0 et 0,21. Nous n'avons pas 

pu confirmer, à partir des images filmées, si des petits avaient été mis au monde dans 6 

meutes au cours de l'étude (Tableau 3). Le recrutement annuel au niveau des meutes variait 

de 0 à 5 petits par meute, avec une moyenne de 1,27 (intervalle de confiance à 95% [IC] = 

0,46-2,08) petits recrutés par meute sur les six années de l'étude (Fig. 2). Pour les meutes 

ayant donné naissance à des petits (c'est-à-dire en excluant les meutes n'ayant pas donné 

naissance à des petits et celles dont la production de petits est inconnue), le recrutement 

moyen était de 1,49 (IC = 0,55-2,42) petit par meute. Le recrutement a varié 
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considérablement d'une année à l'autre, avec des taux de recrutement annuels moyens de 

0,43 petit par meute en 2019-2020, 0,42 petit par meute en 2020-2021, 2,31 petits par meute 

en 2021-2022, 1,71 petit par meute en 2022-2023, 1,72 petit par meute en 2023-2024 et 1,00 

petit par meute en 2024-2025 (Fig. 3). Nous n’avons constaté aucune relation entre la taille 

des portées et le nombre de louveteaux recrutés par meute (F = 0,010, df = 1, 23, p = 0,923, 

R² < 0,001). 

 
Tableau 3. Résumé des résultats annuels concernant la production de petits et le recrutement au sein des meutes de loups 

dans l'écosystème du Grand Voyageurs, dans le Minnesota (États-Unis), de 2019 à 2025 

 

 

 
Figure 3. Taux de survie annuels des louveteaux à l'échelle de la population et nombre moyen de louveteaux recrutés 

par meute dans l'écosystème du Grand Voyageurs, dans le Minnesota (États-Unis), de 2019 à 2025 

 

Survie 

Nous avons estimé la survie de 115 louveteaux issus de 23 portées dans 13 meutes entre avril 

2019 et avril 2025 (Fig. 4). La taille des portées variait de 2 à 8 louveteaux, avec une taille 

moyenne de 5,0 louveteaux par portée (IC = 4,32-5,68) (Tableau 2). La survie des louveteaux 

était négativement corrélée à la taille de la portée (β = -0,358, p = 0,015, Fig. 5), chaque 

louveteau supplémentaire dans une portée réduisant les chances de survie des louveteaux de 

cette portée d'environ 30% (rapport de cotes = 0,70). Les taux annuels de survie des petits 

étaient de 0,11 en 2019-2020 (n = 18 petits), 0,07 en 2020-2021 (n = 27 petits), 0,47 en 2021-

2022 (n = 30 petits), 0,18 en 2022-2023 (n = 17 louveteaux), de 0,40 en 2023-2024 (n = 15 

louveteaux) et de 0,50 en 2024-2025 (n = 8 louveteaux) (Fig. 3). La moyenne sur six ans du 

taux de survie annuel était de 0,29 (IC = 0,09-0,49), mais les taux de survie des louveteaux 

variaient considérablement d'une portée à l'autre et d'une année à l'autre (Fig. 4). Si la survie 

avait été calculée en divisant le recrutement annuel moyen (1,27 petit par meute) par la taille 

moyenne des portées (5,0 petits par meute), la survie annuelle des petits aurait été de 0,25, ce 

qui est étonnamment similaire à notre méthode principale d'estimation de la survie des petits 

décrite ci-dessus. 

 



Hynes et al. 2026                                                                                                        Traduction DeepL & RP – 16/04/2026 11 

 
Figure 4. Taux de survie annuels de 23 portées de louveteaux issues de 13 meutes dans le Grand Écosystème des 
Voyageurs, dans le Minnesota (États-Unis), de 2019 à 2025 

 

 
Figure 5. Relation entre la taille de la portée et le taux de survie des petits dans l'écosystème des Greater Voyageurs, 
dans le Minnesota (États-Unis), de 2019 à 2025 

 

DISCUSSION 
La plupart des louveteaux (71%) nés dans la région du GVE au cours de notre étude n’ont 

pas survécu à leur première année biologique, et le taux de survie annuel des louveteaux de 

0,07 que nous avons observé en 2020-2021 est, à notre connaissance, le taux de survie annuel 

le plus bas jamais rapporté pour les louveteaux. Les estimations moyennes de la survie des 

louveteaux issues de notre étude étaient légèrement inférieures aux estimations de survie 

d'autres études menées dans la région des Grands Lacs (Tableau 1). Cependant, les 

estimations antérieures pour cette région étaient basées sur des périodes plus courtes (par 

exemple, six mois), ce qui a probablement conduit à des taux de survie plus élevés que nos 

estimations de taux de survie annuels. De plus, plusieurs études ayant rapporté des taux de 

survie des louveteaux ne disposaient pas de comptages précoces de la portée (c'est-à-dire 

lorsque les louveteaux avaient ≤5 semaines) et se sont plutôt appuyées sur des comptages de 

louveteaux issus d'observations ultérieures (≥8 à 12 semaines après la naissance) comme 

approximations de la taille de la portée (Fritts et Mech 1981, Fuller 1989, Tableau 1). 

Cependant, comme certains louveteaux sont presque certainement morts avant ces 
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observations, cette approche a très certainement surestimé les taux de survie en sous-

estimant le nombre de louveteaux nés (Gable et al. 2024b, Hynes 2024). 

 

 
Figure 6. Nombre de louveteaux intégrés dans 20 meutes au sein du Grand Écosystème des Voyageurs (GVE), dans le 
Minnesota (États-Unis), en 2022–2023. La ligne verte indique les limites du GVE, tandis que la ligne blanche délimite 

les frontières du parc national des Voyageurs. Les polygones colorés représentent les territoires estimés des meutes de 
loups, calculés à partir des données des colliers GPS, de la taille historique des territoires et des données issues des 
caméras de surveillance 

 

Malgré des taux de survie et de recrutement des louveteaux relativement faibles et très 

variables, l'écosystème du Grand Voyageurs a soutenu l'une des densités soutenues de loups 

les plus élevées enregistrées en Amérique du Nord (la densité moyenne de 2019 à 2025 était 

de 55 loups aux 1 000 km² ; Gable et al. 2025). Toutes les données indiquent que le GVE a 

maintenu une population de loups stable et dense pendant des décennies, bien que des 

fluctuations annuelles de la densité de population soient courantes et que ces fluctuations 

soient en grande partie dues à des variations de la survie et du recrutement des louveteaux. 

Par exemple, les années où le recrutement était plus élevé (1,7 à 2,3 petits par meute), la 

densité de loups était plus élevée (𝑥̅ = 62 loups aux 1 000 km²) tandis que les années où le 

recrutement était plus faible (≤1 petit par meute), la densité de loups était considérablement 

plus faible (𝑥̅  = 45 loups aux 1 000 km² ; Gable et al. 2025). Ainsi, alors que les populations 

de loups ont sans aucun doute diminué lorsque la survie et le recrutement étaient faibles (par 

exemple, un taux de survie des louveteaux de 0,07), nos données montrent que les 

populations de loups peuvent maintenir des densités élevées et stables même lorsque les taux 

de recrutement et de survie des louveteaux sont, en moyenne, relativement faibles. Par 

exemple, au cours de trois années de notre étude (2022-2024), lorsque la survie des 

louveteaux s'élevait en moyenne à 0,36 et le recrutement à 1,9 louveteau par meute, la 

population est restée proche de 60 loups aux 1 000 km² – une densité de population de loups 

particulièrement élevée (Mech et Barber-Meyer 2015). 

 

Les faibles taux de survie des louveteaux semblent être plus fréquents dans les régions où la 

taille des meutes de loups est réduite. En effet, les taux de survie des louveteaux semblent 

être positivement corrélés à la taille de la meute, en partie parce que les individus non 
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reproducteurs dans les meutes plus importantes peuvent aider à surveiller et à nourrir les 

louveteaux (Stahler et al. 2013, Ausband et al. 2017). Les meutes sans auxiliaires, comme 

celles observées dans le GVE où les petits sont principalement nourris par leurs parents 

(Gable et al. 2023b), ont tendance à présenter des taux de survie des petits plus faibles que 

les meutes comptant des auxiliaires. La plupart des données indiquent que les différences de 

taille moyenne des meutes sur de vastes zones géographiques (par exemple, la région des 

Grands Lacs par rapport au Grand Écosystème de Yellowstone) dépendent largement de la 

taille corporelle des principales espèces proies, les meutes de loups dans les zones où les 

proies sont de plus grande taille étant généralement plus grandes que celles dans les zones où 

les proies sont de plus petite taille (Fuller et al. 2003, Barber-Meyer et al. 2016). Les meutes 

plus grandes sont généralement plus efficaces pour tuer des proies, en particulier les proies 

de grande taille comme l’orignal (Alces americanus) et le bison (Bison bison), que les meutes plus 

petites (MacNulty et al. 2014). Pourtant, en général, la biomasse acquise par loup à partir 

des proies tuées diminue à mesure que la taille de la meute augmente (Schmidt et Mech 1997, 

Barber-Meyer et al. 2016). Ainsi, la taille corporelle des proies semble déterminer à quel 

moment et à quel endroit le coût lié à l'augmentation du nombre de membres de la meute 

(c'est-à-dire la diminution de la biomasse acquise par loup) dépasse les avantages d'une meute 

plus nombreuse (augmentation du succès de chasse/des taux de mise à mort des proies), ce 

qui, à son tour, semble influencer les taux de survie des louveteaux. En effet, d’une manière 

générale, il semble probable que le facteur déterminant ultime de la survie et du 

recrutement des louveteaux dans les différents écosystèmes soit la taille corporelle des proies 

et sa relation avec l’acquisition de biomasse par loup, ce qui explique probablement pourquoi 

la survie des louveteaux et la taille des meutes sont généralement plus faibles dans les zones 

où les proies sont plus petites, comme la GVE et le Wisconsin, où les loups se nourrissent 

principalement de cerfs de Virginie, et plus élevées dans les zones où les proies sont plus 

grandes, comme le parc national de Yellowstone, l’Idaho et l’Alaska, où les loups se 

nourrissent principalement de cerfs wapitis (Cervus canadensis), de bisons ou d’orignaux 

(Tableau 1). 

 

Les taux de survie des louveteaux dans la GVE ont considérablement varié d’une année à 

l’autre, et nous soupçonnons qu’une grande partie de cette variation était due à des 

différences dans la disponibilité des ressources et à la capacité des animaux reproducteurs à 

acquérir une biomasse suffisante pour nourrir leurs petits dépendants (Harrington et al. 1983, 

Gable et al. 2023b). Il est intéressant de noter que les taux de survie des louveteaux les plus 

bas et les plus élevés que nous avons enregistrés se sont produits au cours d’années 

consécutives (0,07 en 2020-2021 et 0,50 en 2021-2022), ce qui indique que les loups de la 

GVE ont la capacité de s’adapter rapidement à des conditions changeantes. Cette tendance 

résulte probablement du fait que les loups adultes modifient leur comportement 

d'approvisionnement en réponse aux fluctuations annuelles de l'abondance des proies (cerfs 

de Virginie et castors). Lorsque les proies se font plus rares, les loups reproducteurs de GVE 

semblent donner la priorité à la satisfaction de leurs propres besoins nutritionnels plutôt qu'à 

ceux de leurs petits, réorientant ainsi efficacement leurs efforts de la réussite reproductive 

actuelle vers de futures opportunités de reproduction (Gable et al. 2023b). En effet, 

continuer à s'investir dans une portée dans des conditions défavorables peut nuire au succès 

reproductif à long terme des reproducteurs (Verboven et Tinbergen 2002). Comme les 

louveteaux sont largement incapables de se procurer leur propre nourriture et dépendent 

presque entièrement des adultes pour leur approvisionnement, la plupart d'entre eux risquent 
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de mourir de faim pendant les périodes de pénurie de proies (Mech et Goyal 1993, Fuller et 

al. 2003, Gable et al. 2023b). Ainsi, grâce à leur capacité à adapter leur comportement 

d'approvisionnement et à influencer la survie des louveteaux, les loups adultes – en particulier 

les individus reproducteurs – jouent probablement un rôle crucial dans le maintien de la 

population de loups à un niveau égal ou proche de celui que les populations de proies peuvent 

soutenir (Gable et al. 2023b). Par conséquent, les variations de l'abondance des proies qui 

influencent les taux d'acquisition de biomasse des loups pourraient être le principal facteur 

de variation interannuelle de la survie des louveteaux et, par conséquent, du recrutement au 

sein des populations de loups. 

 

Les différences d'âge, d'expérience et de condition physique entre les loups 

reproducteurs expliquent probablement, dans une certaine mesure, les variations inter-

meutes en matière de survie des louveteaux et de recrutement. Les variations substantielles 

que nous avons observées entre meutes voisines dans GVE au cours des mêmes années 

pourraient refléter ces différences, en particulier en ce qui concerne l'âge et l'expérience des 

reproducteurs (Fig. 6). Des tendances similaires ont été rapportées chez les carnivores 

sympatriques, où la survie des petits est souvent plus faible chez les reproducteurs plus 

jeunes et moins expérimentés que chez les reproducteurs plus âgés et plus expérimentés 

(Meijer et al. 2011, Marneweck et al. 2019, Engebretsen et al. 2024). De plus, la masse 

corporelle des louves adultes, qui augmente avec l’âge et est étroitement corrélée à l’âge de la 

première mise bas, a également un impact significatif sur la survie des petits, les femelles plus 

lourdes réussissant mieux à élever leurs petits (Stahler et al. 2013). Une taille corporelle plus 

importante chez les loups des deux sexes est également associée à un meilleur succès de 

chasse, ce qui suggère que les loups de plus grande taille pourraient être mieux à même de 

subvenir aux besoins de leurs petits (MacNulty et al. 2009a). Bien que les loups acquièrent 

généralement de l'expérience tant en matière de chasse que d'élevage des petits à mesure 

qu'ils vieillissent, la sénescence reproductive peut commencer chez les loups vers l'âge de 4 

à 6 ans, tandis que la sénescence prédatrice, qui peut limiter l'acquisition de proies et affecter 

la capacité des adultes à nourrir leurs petits, peut commencer encore plus tôt (MacNulty et 

al. 2009b, Stahler et al. 2013, Sparkman et al. 2016). Par conséquent, les meutes dont les 

reproducteurs sont inexpérimentés ou plus âgés peuvent présenter des taux de mortalité des 

petits plus élevés que les meutes voisines dont les reproducteurs sont dans la fleur de l'âge. 

De plus, la plupart des loups de GVE sont des prédateurs solitaires pendant la saison 

d'élevage des petits et il existe une variabilité significative dans le comportement de chasse et 

le succès de chasse des loups individuels pendant l'été (Bump et al. 2022, Gable et al. 2023b). 

Les variations dans les capacités et le succès de chasse parmi les loups influencent très 

certainement la mesure dans laquelle les loups reproducteurs sont capables de nourrir leurs 

petits (Gable et al. 2023b). Ainsi, les différences de caractéristiques physiques et 

comportementales entre les loups reproducteurs individuels contribuent probablement à la 

variabilité substantielle de la survie des petits parmi les meutes voisines au cours d’une année 

donnée. De plus, la variation de la survie des petits peut également refléter des différences 

de fécondité et de disponibilité saisonnière des ressources. La taille de la portée dépend 

souvent de l'abondance et de la disponibilité des proies en hiver, les portées plus nombreuses 

étant plus courantes après des hivers où les proies étaient plus abondantes (Harrington et al. 

1983, Fuller et al. 2003). En revanche, les taux de survie et de recrutement au sein d'une 

population donnée semblent être principalement influencés par l'abondance des proies en 

été (Fuller et al. 2003, Gable et al. 2023b). Nous avons constaté que la survie des louveteaux 
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était négativement corrélée à la taille de la portée, sans doute en raison d'une plus grande 

demande pour des ressources limitées dans les grandes portées – en particulier pendant l'été, 

lorsque les proies sont généralement moins disponibles pour les loups (Lodberg-Holm et al. 

2021, Fig. 5). Nous n'avons constaté aucune relation entre la taille de la portée et les taux de 

recrutement, ce qui suggère que le nombre de louveteaux pouvant être recrutés avec succès 

chaque année est indépendant de la taille de la portée et dépend principalement de 

l'abondance et de la disponibilité des proies pendant l'été. 

 

Notre méthode d'estimation de la survie et du recrutement part du principe que les 

louveteaux qui n'ont pas été recrutés dans une meute sont morts, plutôt que de s'être 

dispersés. Bien que l'on ait documenté des cas de dispersion de louveteaux dès l'âge de 15 

semaines, les événements de dispersion au cours de la première année de vie sont rares et 

généralement considérés comme des exceptions (Mills et al. 2008, Morales-González et al. 

2022). Jimenez et al. (2017) ont constaté que seuls 2% des louveteaux des Rocheuses, aux 

États-Unis, se dispersaient, et ont noté que la dispersion avant l'âge de 11 mois était rare, un 

résultat similaire aux schémas de dispersion des loups en Scandinavie (Nordli et al. 2023). 

De même, les louveteaux ne représentaient que 4% des loups en dispersion étudiés dans 

l'Idaho, aux États-Unis (Ausband et al. 2017). En revanche, Mills et al. (2008) ont rapporté 

que les taux de dispersion des louveteaux du parc provincial Algonquin, en Ontario (Canada), 

s'élevaient à au moins 6%, et pouvaient atteindre jusqu'à 18%. Cependant, nous n'avons 

connaissance d'aucune autre étude faisant état de taux de dispersion des louveteaux aussi 

élevés. En effet, dans la région des Grands Lacs, moins de 5% des louveteaux étudiés dans 

plusieurs études se sont dispersés, et ceux-ci étaient tous âgés de près d’un an au moment de 

la dispersion (Treves et al. 2009). Bien que certains louveteaux de notre étude aient pu se 

disperser au cours de leur première année de vie, les informations disponibles sur la 

dispersion des louveteaux suggèrent que les taux de dispersion étaient probablement très 

faibles et n’auraient pas modifié nos résultats de manière significative. De plus, la taille 

moyenne des meutes dans la GVE, et donc le nombre de louveteaux survivants dans chaque 

meute, a rarement varié de fin décembre à avril (Cassidy et al. 2023, Gable et al. 2023a, 

2024b, 2025), ce qui indique que si une dispersion s'est produite pendant l'hiver, elle a été 

très rare. Nous estimons donc raisonnable de supposer que la quasi-totalité des baisses du 

nombre de louveteaux survivants dans une meute peut être attribuée à la mortalité. 

 

Notre approche de surveillance nous a permis d'étudier facilement la survie et le recrutement 

annuels des louveteaux dans un écosystème forestier, ce qui était jusqu'à présent difficile. 

Nous sommes convaincus que la méthode que nous avons employée pour estimer la survie 

et le recrutement pourrait s’avérer efficace dans de nombreux écosystèmes similaires, offrant 

aux chercheurs une alternative réalisable et moins invasive (c’est-à-dire par rapport à 

l’équipement de petits louveteaux avec des colliers ou à l’implantation chirurgicale 

d’émetteurs) pour estimer et surveiller la survie et le recrutement des louveteaux, en 

particulier dans le cadre d’études à long terme (Fuller et al. 2003, Gable et al. 2023a). En 

étudiant les louveteaux presque exclusivement à travers des observations réalisées à l'aide de 

caméras à distance, nous avons pu examiner les schémas de variation interannuelle de la 

survie et du recrutement des louveteaux qui s'étaient jusqu'alors révélés énigmatiques. La 

variabilité considérable des taux de survie que nous avons observée entre les meutes et les 

années met en évidence le peu de connaissances dont nous disposons sur les schémas de 

survie des louveteaux et la nécessité de mieux comprendre l'écologie reproductive des loups. 
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Il y a plus de deux décennies, Fuller et al. (2003, p. 191) affirmaient que « la survie des 

louveteaux était probablement le plus grand mystère de la biologie du loup à l'heure actuelle ». 

Bien que des progrès significatifs aient été réalisés depuis lors, la survie des louveteaux reste 

l'un des aspects les plus insaisissables de la biologie du loup en raison de la difficulté à 

observer les louveteaux. Cependant, de nouvelles approches et technologies améliorent 

notre capacité à estimer le recrutement et la survie des louveteaux, et nous sommes optimistes 

quant au fait qu'avec davantage de données sur le recrutement et la survie au sein des zones 

d'étude et entre elles, nous pourrons mieux comprendre ce qui détermine en fin de compte 

les schémas spatio-temporels de la survie des louveteaux. 
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