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Résumé

La survie des grands carnivores dans les paysages dominés par ’homme est particulicrement
sensible a 'impact de P'activité humaine sur des parametres démographiques clés, tels que la
survie, qui est fortement influencée par les abattages légaux et illégaux. Cependant,
Iestimation de ces paramétres démographiques est complexe et nécessite des efforts
logistiques et économiques considérables. Nous avons développé un modéle bayésien
intégré de population pour les loups vivant dans un paysage dominé par ’lhomme, a la limite
de leur aire de répartition Européenne. Nous avons intégré plusieurs ensembles de données
a long terme (2007-2019) portant sur les recensements de population, la fécondité,
l'identification moléculaire des individus et la récupération des cadavres de loups équipés
d'un collier GPS. A l'aide de ce modéle, nous avons estimé la taille et la structure de la
population, le taux de croissance, les taux de survie et d'émigration, ces deux derniers
parametres étant largement inconnus pour les loups vivant dans ces paysages. Nous avons
estimé un taux de croissance de 1,04 (IC 2 95% : 1,03-1,05). Les taux de survie estimés étaient
de 0,72 (IC a 95% : 0,66-0,77) pour les adultes et de 0,53 (IC a 95% : 0,30-0,71) pour les
louveteaux, et le taux d'émigration était de 0,13 (IC a 95% : 0,06-0,21). Les faibles taux
d’émigration estimés pourraient contribuer a expliquer la structure cryptique de la population
observée chez le loup Ibérique. En projetant la croissance de la population sur une période
de dix ans (2020-2029) selon différents scénarios de fécondité et de taux de survie, nous
avons identifié la survie des adultes comme un facteur clé influengant la persistance du loup
dans les paysages dominés par ’homme. Les conflits liés aux attaques de loups sur le bétail,
qui peuvent entrainer une augmentation des abattages en représailles et de la pression
publique en faveur d'une réduction des populations de loups, associés a d'autres causes de
mortalité anthropiques et aux impacts du développement des infrastructures, peuvent réduire
les taux de survie des loups dans une mesure inconnue et, par conséquent, compromettre le
rétablissement de l'espece.
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1. INTRODUCTION

La conservation des grands carnivores représente un défi dans les paysages dominés par
I'homme, car le fait de partager 'espace avec ces especes entraine souvent des conflits de
nature diverse (Carter et Linnell, 2016 ; Lamb et al., 2020), principalement en raison de leur
comportement prédateur (Lute et al., 2018). Les différents points de vue sur la manicre de
partager l'espace avec ces especes s'affrontent et interagissent avec des facteurs sociaux,
culturels, politiques et institutionnels (Chapron et Lépez-Bao, 2020 ; Lute et al., 2018), ce qui
complique encore davantage la conservation. Le partage des paysages peut influencer des
parametres démographiques, tels que la survie, et déterminer en fin de compte la persistance
des grands carnivores dans les paysages dominés par ’homme (Benson et al., 2023 ; Lamb et

al., 2020). Cette persistance est fortement modulée par I'impact des humains sur la

)
disponibilité alimentaire, ’habitat, ainsi que I’écologie et la démographie des especes (Cassidy
et al., 2023 ; Lopez-Bao et al, 2019). Dans ce contexte, I'identification des parametres
démographiques clés ou des taux vitaux qui limitent le plus leur persistance est une pierre
angulaire pour élaborer de mani¢re appropriée des stratégies efficaces de conservation des

grands carnivores (Lamb et al., 2020).

I est difficile d'obtenir des estimations démographiques fiables pour ces especes
insaisissables, car il est compliqué de détecter les groupes familiaux, les événements
reproductifs, la mortalité et les individus en dispersion. Les grands carnivores sont
généralement nocturnes, ont un vaste rayon d'action et sont présents en faible densité, ce qui
complique encore davantage leur détection et leur observation. De plus, leurs principales
causes de mortalité sont d’origine anthropique, telles que le braconnage, les collisions
routicres ou la chasse (par exemple, Benson et al., 2023 ; Liberg et al., 2020), et une grande
partie de certaines de ces causes est cryptique, ce qui rend encore plus difficile 'obtention
d’estimations fiables de la survie (Liberg et al., 2012 ; Treves et al., 2021).

Les loups (Canis lupus) comptent parmi les especes les plus adaptables et les plus persistantes
dans les paysages dominés par ’homme (par exemple, Chapron et al., 2014 ; Di Bernardi et
al., 2025). En Europe, par exemple, apres une diminution de Iintensité de la persécution,
plusieurs populations de loups ont connu une croissance rapide, avec des taux de croissance
pouvant atteindre 1,36 en Allemagne (Reinhardt et al., 2019) ou 1,27 en France (Marescot et
al,, 2011). On trouve des loups dans tous les Ftats membres continentaux de 1'Union
Européenne, avec une population totale estimée a 21 500 individus (Boitani et al., 2022).

Pourtant, ce rétablissement est inégal : alors que certaines populations ont affiché une
tendance remarquablement positive au cours des dernieres décennies, d’autres sont restées
relativement stables, avec des taux de croissance plus faibles, voire ont disparu (Lopez-Bao
et al., 2018) en raison de diverses causes, notamment le braconnage ou la fragmentation du
paysage (Bischof et al., 2020 ; Boitani et al., 2022 ; Caniglia et al., 2012).

La croissance des populations est déterminée par linteraction entre la fécondité,
'immigration, 1'émigration et la survie. Parmi ces facteurs, la survie des adultes est
particuliecrement déterminante pour les especes a longue durée de vie comme les loups
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(Heppell et al., 2000), et représente probablement un parametre clé limitant la croissance des
populations et la connectivité dans les paysages fragmentés en raison des conflits liés au
partage de l'espace avec les humains (Cooley et al., 2009). Cependant, la plupart des
estimations disponibles sur les taux de survie concernent les populations de loups
d'Amérique du Nord dans des paysages non dominés par 'homme, et sont principalement
issues de modeles de capture-recapture (CR) basés sur un échantillonnage génétique non
invasif (par exemple, des taux de survie de 0,74, Adams et al., 2011 ; et 0,71, Marucco et al,,
2012) ou de loups équipés d’un collier (par exemple, taux de survie de 0,73, Hebblewhite et
Whittington, 2020 ; et 0,82, Treves et al., 2017). Les estimations de survie en France entre
1995 et 2003 (0,84 ; Marescot et al., 2012) et dans les Alpes entre 1999 et 2006 (0,82 ; Marucco
et al., 2009) fournissent des indications basées sur des modéles CR. D'autres études
distinguent des taux de survie de 0,66 a 0,75 pour les individus faiblement détectables et de
0,75 a2 0,90 pour les individus hautement détectables en Italie et en France, respectivement
(Caniglia et al., 2012 ; Cubaynes et al., 2010). Cependant, des estimations équivalentes sont
rares pour les populations de loups Européennes, et encore plus rares aux limites de I'aire de
répartition de l'espece, compte tenu de I'hétérogénéité individuelle en mati¢re de détection
ou dans les populations présentant une structure cryptique, comme la population de loups
de la péninsule Ibérique, caractérisée par une forte structure génétique et une faible
dispersion effective (Silva et al., 2018).

L'évaluation et l'identification des parameétres démographiques clés sont particulierement
pertinentes pour les loups de la péninsule Ibérique. Cette population de loups est la plus
importante qui subsiste en FEFurope occidentale, mais elle est génétiquement et
géographiquement isolée, ce qui en fait potentiellement une population unique d'un point de
vue génétique, comportemental et écologique (Lobo et al., 2025 ; Silva et al., 2018). Compte
tenu de la structure cryptique de la population de loups Ibériques, garantir sa viabilité a long
terme nécessite une meilleure compréhension des taux de survie et de dispersion parmi les
groupes génétiques identifiés. A notre connaissance, dans la péninsule Tbérique, seules deux
¢tudes ont porté sur la survie des loups. Blanco et Cortés (2007) ont estimé un taux de survie
de 0,82 IC a 95% : 0,71-0,94), sur la base de 14 loups équipés d’un collier entre 1997 et 2004
dans le centre de 'Espagne, 44% des cas de mortalité étant attribués au braconnage (déces
liés a 'empoisonnement ou a des tirs illégaux) ; et Campos (2018) ont estimé un taux de
survie de 0,62 (IC a 95% : 0,486-0,799), sur la base de 32 loups équipés d'un collier entre
1991 et 2017 au Portugal, le braconnage étant la principale cause de mortalité.

Cette variabilité au sein d'une méme population de loups suggere une hétérogénéité spatiale
remarquable de la survie au sein des populations et entre celles-ci dans les paysages dominés
par I'homme, et souligne l'urgence d'obtenir des estimations démographiques robustes
spécifiques a chaque région (Milleret et al., 2025 ; Morales-Gonzalez et al., 2025). A cet égard,
les conflits entre les loups et les humains, qui résultent principalement de la prédation du
bétail, ainsi que les questions d'indemnisation associées dans les programmes de gestion (Lute
et al, 2018) peuvent étre a l'origine d'une telle hétérogénéité spatiale des parametres
démographiques tels que la survie. Par exemple, au Portugal, ou notre étude est menée, les
modifications de la législation relative a l'indemnisation des dommages causés par les loups
au bétail, avec des conditions plus strictes et une réduction du montant versé correspondant
a la valeur de l'animal (conformément au décret-loi Portugais n° 54/2016), associées a des
procédures d'indemnisation bureaucratiques et retardées, ont probablement réduit la
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tolérance envers les loups et accru les abattages en représailles, ce qui peut avoir un impact
négatif significatif sur la survie des loups.

Notre étude porte sur les deux premieres années (2018-2019) suivant ce changement législatif
en mati¢re d'indemnisation des dommages, ce qui pourrait mettre en évidence son impact
sur les parametres démographiques. Des modeles de population intégrés (IPM) ont été
progressivement développés pour éclairer les stratégies de conservation (par exemple, Abadi
etal.,, 2017 ; Bled etal., 2017 ; Horne et al., 2019 ; Milleret, 2016 ; Paquet et al., 2021 ; Petracca
et al., 2024 ; Sells et al., 20225). En décrivant formellement les processus écologiques, les
IPM combinent de multiples sources de données (par exemple, les recensements de
population, les estimations de fécondité) au sein d’un cadre analytique unique et unifié qui
fournit des estimations plus précises et plus fiables des parameétres démographiques, y
compris des parametres inconnus (Arnold et al., 2018 ; Besbeas et al., 2010 ; Schaub et Abadj,
2011). Les IPM peuvent donc étre utiles pour identifier les facteurs limitant les populations
(Arnold et al., 2018).

En nous concentrant sur les loups persistant dans un paysage dominé par ’lhomme a la limite
de leur aire de répartition Européenne, nous exploitons les données de surveillance a long
terme des loups disponibles (2007-2019) dans le nord du Portugal (Alto Minho, 2 200 km?),
a la limite de l'aire de répartition de la population de loups du nord-ouest de la péninsule
Ibérique (Chapron et al., 2014), pour étudier la dynamique des populations de loups dans un
paysage fortement dominé par 'homme et fragmenté. Nous avons développé un modele
IPM pour estimer les parametres clés de la population — notamment la taille et la structure
de la population, le taux de croissance, les taux de survie et d'émigration — et pour identifier
les parametres limitants affectant la persistance des loups dans ces paysages dominés par
I'homme. Nous avons réalisé des projections démographiques sur une période de dix ans
(2020-2029) selon différents scénarios afin d’identifier les parameétres et les seuils critiques
pour cette persistance. Dans cette étude, nous examinons les tendances démographiques des
loups depuis 2007, estimons les parametres démographiques clés et évaluons comment la
variation de ces parameétres influence la probabilité de quasi-extinction et d’extinction d’ici
2029.

II est nécessaire d'améliorer les mesures de conservation et les stratégies de gestion en
s'appuyant sur des estimations robustes des parametres démographiques (en particulier les
taux de survie et de dispersion), notamment dans les paysages Européens dominés par
I'homme, ou la connectivité est limitée et qui se situent a la limite de 'aire de répartition de
I'espéce. A notre connaissance, il s'agit de l'une des rares études consacrées au loup gris, et
de la premiére étude sur le loup Ibérique, a recourir a des données a long terme et a les
intégrer dans un modele IPM afin d'estimer plusieurs parametres démographiques du loup
totalement inconnus dans les paysages dominés par 'homme. De plus, bien que des IPM
aient déja été développés pour les loups en Amérique du Nord (par exemple, Horne et al.,
2019 ; Petracca et al., 2024), cet outil puissant reste largement inutilisé dans le contexte des
paysages Européens dominés par 'homme (voir également Paquet et al., 2021).
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2. MATERIEL et METHODES

2. 1. Suivi a long terme de la population de loups dans 1'Alto Minho

Nous avons mené cette étude dans la région de I'Alto Minho (nord-ouest du Portugal ; Fig.
1), ou les loups persistent dans un paysage fortement dominé par 'homme, avec une densité
de population de 107,7 habitants/km? ; (PORDATA, 2014), des établissements humains
dispersés et une forte densité de routes revétues (1,60 km/km?, INE, 2014) ; une situation
similaire a celle de la majeure partie de l'aire de répartition du loup dans le nord-ouest de la
péninsule Ibérique (par exemple, Dennehy et al., 2021 ; Sazatornil et al., 2016 ; Torres et al.,
2015) (pour une description plus détaillée de la zone d'étude, voir I'Annexe Al dans les
documents complémentaires. Les loups de cette région forment un groupe génétique distinct
au sein de la population de loups du nord-ouest de la péninsule Ibérique, avec peu de signes
d'échanges d'individus avec d'autres zones voisines (Silva et al., 2018).

- *‘-’ i X
I 7,«-L © . 3 L
Wolf range (10x10 km)
), Peneda-Gerés National Park
\o bt Alto Minho study area
Douro/Duero River
Altitude (m)

. High : 3451

Low : -33

Fig. 1. Localisation de la zone d'étude (Alto Minho) dans le nord-ouest du Portugal et aire de répartition du loup dans
la péninsule Ibérique (d'aprés Kaczensky, 2018)

Les loups ont fait 'objet d'un suivi annuel entre 2007 et 2019 afin d'estimer le nombre de
meutes et les événements de reproduction (par exemple, Nakamura et al., 2021 ; Pacheco et
al.,, 2024). Le suivi s'est principalement appuyé sur des transects a la recherche de traces de
loups (excréments et urine) parcourus a pied ou en voiture (<10 km/h), sur des hutlements
simulés, des observations, des piéges photographiques et lidentification moléculaire
individuelle d'échantillons non invasifs pendant la saison d'élevage des louveteaux (de fin juin
a début novembre). De plus, plusicurs loups ont été capturés, équipés d'un collier GPS et
identifiés génétiquement. Pour une description détaillée des procédures relatives aux
méthodologies de terrain, voir 'Annexe Al dans les documents complémentaires. Nous
avons soumis les échantillons a une analyse moléculaire pour l'identification des espéces et
des individus, qui comprenait des échantillons de sang, de crottes, d'urine, de salive et de
poils (pour une description détaillée des procédures moléculaires, voir 1'Annexe A2 des
documents complémentaires).
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Au total, nous avons détecté 4 525 indices présumés de loups (348 = 139 indices par an ;
moyenne T écart-type ; intervalle : 112-518), dont 31% ont été collectés pour analyse
génétique (1 355 échantillons de crottes, 20 d'urine, 14 de salive et 15 de poils).
L'identification des especes a été réussie dans 85% de ces échantillons non invasifs. Nous
avons obtenu 709 génotypes individuels parmi les échantillons de loups analysés (c'est-a-
dire le nombre d'excréments permettant une identification individuelle) au cours de la
période d'étude, ce qui correspond a 223 loups différents identifiés entre 2007 et 2019. Dix-
huit des 223 loups identifiés ont été retirés de l'analyse CR en raison d'un manque de
détections au fil du temps. Notre ensemble de données sur I'historique de capture-recapture
des loups comprenait 205 individus, dont 144 ont été détectés une fois, 30 deux fois et les
31 restants jusqu'a 7 fois au cours des 13 années d'échantillonnage. Les loups équipés d'un
collier GPS qui sont morts (#7 = 8) ont été récupérés et utilisés comme informations sur les
récupérations de cadavres pour l'estimation de la survie.

La présence d'une meute a été déterminée lorsqu'au moins deux loups ont été détectés (Mech
et Boitani, 2003) ou chaque fois qu'un événement de reproduction (par exemple, la présence
de louveteaux) a été confirmé. Le nombre d'adultes et de louveteaux dans les meutes a été
obtenu par des observations, des détections de hurlements, des événements de piégeage
photographique et des captures pour la pose de colliers GPS. Pour les individus identifiés
moléculairement a partir d'échantillons non invasifs, nous avons utilisé¢ les criteres
d'affectation a une meute appliqués dans des études précédentes, selon lesquels un individu
était affecté a une meute s'il était détecté une fois sur le site d'habitation de la meute (dans
une zone tampon de 1 km autour d'une taniére ou d'un site de rendez-vous) ou détecté au
moins deux fois par an a l'intérieur du territoire de la meute (Nakamura et al., 2021 ; Stenglein
et al.,, 2011). Les criteres moléculaires de terrain et d'affectation a une meute sont décrits en
détail dans (Nakamura et al., 2021) et (Rio-Maior et al., 2019, 2018).

Pour une description détaillée des procédures relatives a l'obtention des recensements
annuels de la population, voir I'Annexe A dans les documents supplémentaires. Nous avons
considéré les individus agés de moins d'un an comme des louveteaux et ceux agés de plus
d'un an comme des subadultes/adultes (ci-apres dénommés « adultes » ; nous avons regroupé
les adultes et les subadultes en raison de la difficulté a les distinguer a distance).

2.2. Modé¢le de population intégré

Pour estimer la taille de la population et les principaux parameétres démographiques, nous
avons développé notre modele de population intégré (IPM) dans un cadre bayésien
hiérarchique, en combinant différentes sources de données et en tenant compte des
processus d’observation. I’IPM incluait les deux sexes, en tenant compte de la structure
sociale des loups et du cycle biologique annuel, et intégrait trois composantes dans un modele
matriciel de population structuré par stades post-reproduction : i) la taille de la population,
ii) la fécondité, et iii) les modeles de capture-recapture (ci-apres CR). Nous avons estimé la
taille annuelle de la population (Ntot), le nombre annuel d'adultes (Nad) et de petits (Npup),
la survie des adultes (Sad) et des petits (Spup), la proportion de femelles reproductrices parmi
les adultes (Prop_fb) et la fécondité (F) (Fig. 2). En intégrant un modele CR a plusieurs
états, nous avons également estimé des parametres supplémentaires de fidélité (Fd), de
récupération des individus morts (r) et de probabilités de détection (pp) (Lebreton et al.,
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1999). (Pour une description détaillée des composantes de I'TPM et de sa mise en ceuvre, voir
'Annexe A3 du matériel supplémentaire).

(a) Prop_fb * F * Sad
Spup
Pup mmmd Adult Sad
(b) Population count
model
Fecundity
model
Npup,_, 0 Prop_fb* F = Sad||Npup,
Nad,,, Spup Sad Nad,
Capture-recapture
model

Fig. 2. (a) Schéma illustrant la construction de la matrice de population structurée par ége ; (b) composants du modéle
de population intégrés dans une représentation sous forme de modéle matriciel (& des fins de représentation visuelle
uniquement, le modéle matriciel n'étant pas mis en ceuvre). (Prop_fb - proportion de femelles reproductrices parmi les
adultes, F - fécondité, Spup - survie des petits ; Sad - survie des adultes ; Nad - nombre d'adultes ; Npup - nombre de
petits)

2.3. Analyse de viabilité de la population

Nous avons prévu la trajectoire de la population sur une période de dix ans (2020-2029) a
partir de 'ensemble de données empiriques en utilisant les parametres de référence estimés
a partir de I'IPM (controle). Afin de mieux comprendre la tendance et la structure de cette
population, nous avons prédit la taille annuelle de la population, le taux de croissance annuel,
ainsi que le nombre d'adultes et de petits pour la période de prévision. De plus, afin d'évaluer
dans quelle mesure les variations de la fécondité et de la survie des adultes et des juvéniles
influencent la trajectoire de la population et sa probabilité d'extinction, nous avons projeté la
trajectoire pour la méme période selon douze scénarios différents, en faisant varier chacune
des variables suivantes a la fois : augmentation et diminution de la fécondité, de la survie des
adultes ou de la survie des juvéniles de 10% et 20%. Nous avons également évalué comment
ces variations de la fécondité et de la survie affectent le nombre d'adultes et de petits pendant
la période de prévision. Afin de déterminer quels taux vitaux ont un effet plus marqué sur la
démographie, nous avons réalisé une analyse de sensibilité du taux de croissance de la
population (Caswell, 2019) en fixant ses paramétres aux estimations obtenues a partir de
I'IPM. Pour tous les scénarios, nous avons déterminé la probabilité cumulative d’extinction
(Ntot = 0 ; c’est-a-dire la probabilité que la taille de la population devienne nulle) et de quasi-
extinction avec un seuil de Ntot = 5 individus (c’est-a-dire que la population de loups a peu
de chances de se rétablir lorsque la population compte moins de 5 loups) pour la période de
prévision. Nous avons défini cette taille minimale de population comme une quasi-
extinction, en tenant compte des études disponibles sur l'analyse de viabilité des populations
de loups avec un seuil de taille de population (par exemple, USFWS, 2023), de la taille de
notre zone d'étude et de la proportion annuelle moyenne de femelles reproductrices parmi
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les adultes obtenue pour notre zone d'étude (0,17 ; voir ci-dessous) — en l'absence de
louveteaux, la probabilité qu'il y ait au moins une femelle reproductrice au sein de la
population est inférieure a un, lorsque la population compte au maximum cinqg adultes.

3. RESULTATS

Au total, entre 2007 et 2019, nous avons réalisé 6 371 km de transects (effort moyen : 796
km/an) et mené 1 574 relevés de hurlements, complétés patr 313 relevés d'observation. Nous
avons mené 1 559 nuits de piégeage photographique et 3 501 nuits de piégeage vivant pour
la pose de colliers GPS (voir les détails sur I'effort consacré aux procédures méthodologiques
de terrain dans le Tableau Al de I'Annexe Al du matériel supplémentaire).

Sur la base des informations de terrain et moléculaires (c'est-a-dire en tenant compte des
données initiales, avant I'exécution de I'IPM), le nombre moyen annuel de loups observé
entre 2007 et 2019 était de 34,8 + 13,3 (fourchette : 13-61), avec un taux de croissance naif
moyen de 1,17 £ 0,40 (fourchette : 0,63-1,85). Le nombre annuel moyen observé d’adultes
et de louveteaux était respectivement de 18,5 * 7,2 (fourchette : 6-31) et de 12,4 £ 53
(fourchette : 4-20). Nous avons détecté une moyenne annuelle de 4,8 £ 1,6 meutes
(fourchette : 2-7), avec une reproduction confirmée dans une moyenne de 3,7 £ 1,4
(fourchette : 1-6) d'entre elles (c'est-a-dire que chaque année, 77 £ 18 % des meutes détectées
se reproduisaient ; fourchette : 50-100 %). La proportion annuelle moyenne de femelles
reproductrices parmi les adultes était de 0,17 £ 0,06 (intervalle : 0,09-0,29 ; résultat utilisé
comme a priori informatif pour la variable fb dans le modéle IPM). Nous avons obtenu une
fécondité moyenne de 3,9 £ 2,4 petits par meute (# = 20 ; intervalle : 1-9 ; résultat utilisé
comme a priori informatif de F pour I'IPM sur la base des seules observations directes. Il est
important de noter que la fécondité moyenne était de 3,4 = 1,8 (» = 48 ; intervalle : 1-9)
lorsque nous avons pris en compte les informations issues de différentes méthodologies de
terrain (voir I'Annexe A4 et la Figure Al de I'Annexe A5 du matériel supplémentaire).

A partir de notre IPM, nous avons estimé un taux de croissance annuel moyen et une taille
de population de 1,04 (intervalle de crédibilité bayésien a 95% (95% BCI) : 1,03-1,05 ;
intervalle : 0,88-1,29) et 35,6 9,3 (fourchette : 23-53), respectivement (Fig. 3A et B) ; avec
une moyenne annuelle de 21,6 £ 5,5 (fourchette : 15-32) adultes et 13,6 £ 4,2 (fourchette :
8-23) juvéniles dans la population (Fig. 3C). Le taux d'accroissement annuel du nombre
d'adultes était de 1,07 £ 0,11 et celui du nombre de petits de 1,07 £ 0,27. Le taux de survie
moyen des adultes a été estimé a 0,72 (IC a 95% : 0,66-0,77) eta 0,53 (IC a 95% : 0,30-0,71)
pour les petits. Les taux de survie annuels les plus bas chez les adultes ont été observés entre
2008 et 2009 (0,68) et entre 2009 et 2010 (0,65) (Fig. 3D). Le taux de fidélité des adultes a la
zone d'étude a été estimé a 0,87 (IC a 95% : 0,79-0,94), et la survie apparente a 0,63 (IC a
95% : 0,52-0,72). La probabilit¢ de détection d'un individu était de 0,44, et celle de
récupération d'un individu mort était de 0,06 (voir les détails sur les estimations des
parametres dans le Tableau 1 et les résultats du modele avec toutes les estimations dans le
Tableau A2 de I'Annexe A5 du matériel supplémentaire).
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Fig. 3. Valeurs annuelles observées, estimations médianes des paramétres et projections obtenues & I'aide du modéle
démographique intégré pour la période d'échantillonnage (2007-2019) et la période de prévision (2020-2029) : A)
taille de la population, avec un encart pour la période d'échantillonnage ; B) taux de croissance ; C) nombre d'adultes
et de petits, avec un encart pour la période d'échantillonnage ; et D) taux de survie annuel des adultes avec les valeurs
moyennes globales du taux de survie apparent des adultes (ligne pointillée noire) et de la survie des petits (ligne
orange) ; les zones ombrées représentent les intervalles de crédibilité bayésiens & 95 %

Notre analyse de viabilité de la population a révélé que, si le taux de survie des adultes est
maintenu a 0,72, la taille moyenne annuelle estimée de la population pour la période de
prévision (2020-2029) serait de 60,7 £ 8,4 loups (Fig. 4A), avec une moyenne de 36,9 £ 5,1
adultes et 22,5 £ 3,0 petits (Tableau 2 et Fig. 4B). D’ici 2029, la probabilité d’extinction (Ntot
= 0) des loups dans I’Alto Minho serait de 0,001, et la probabilité de quasi-extinction (Ntot
= 5) serait de 0,013 (Tableau 2 et Fig. 5). A I'inverse, si le taux de survie des adultes diminue
de 10%, le taux de croissance passera a 0,90, et les probabilités d'extinction et de quasi-
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extinction augmenteront respectivement a 0,01 et 0,07 (Tableau 2). Si le taux de survie des
adultes diminue de 20%, le taux de croissance passera a 0,89, et les probabilités d'extinction
et de quasi-extinction augmenteront respectivement a 0,06 et 0,22 (Tableau 2 ; voir les détails
supplémentaires dans les Figures A2 et A3 de 'Annexe A5 du matériel supplémentaire). Une
variation de 10% ou 20% du taux de survie des juvéniles et de la fécondité pour la période
de prévision a eu peu d'effet sur les parameétres démographiques analysés — c'est-a-dire une
faible sensibilité, avec respectivement jusqu'a 1% et 8% de variation du taux de croissance —
et, par conséquent, sur les probabilités d'extinction (Tableau 2 ; Figures A4 et A5 de I'Annexe
A5 du matériel supplémentaire).
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Fig. 3. (continued).

Tableau 1. Estimations des paramétres obtenues & I'aide du modéle démographique intégré ; moyenne postérieure des
estimations médianes (Moyenne), écart-type (ET) et intervalle de crédibilité bayésien & 95% (ICB & 95%)

Parameter Mean + 5D 95%BCI

Proportion female breeders (mean.Prop_fb) 0.17 + 0.02 [0.12; 0.22]
Fecundity (mean.F) 4,00 + 1.47 [1.94; 7.65]
Pup Survival (mean.Spup) 0.53 + 0.12 [0.30; 0.71]
Adult Survival (Sad) 0.72 + 0.03 [0.66: 0.77]
Fidelity (Fd) 0.87 + 0.04 [0.79; 0.94]
Dead recovery (rr) 0.06 + 0.02 [0.03; 0.10]
Detection (pp) 0.44 + 0.04 [0.35; 0.52]

4. DISCUSSION

Dans cette étude, nous avons estimé les principaux parametres démographiques d’une
population de loups vivant dans un environnement fortement dominé par ’homme et
présentant une structure de population cryptique, et nous avons réalisé une analyse de
viabilité de la population a 'aide d’un modele IPM. Cette analyse a permis de montrer dans
quelle mesure la variation de la survie des adultes influe sur la persistance des loups. En
conséquence, nous prévoyons qu'une baisse potentielle de 10% de la survie des adultes d'ici
2029 entrainerait une tendance négative (taux de croissance de 0,97) du nombre de loups. 11
est remarquable de constater que nos estimations suggerent qu'une probabilité de quasi-
extinction de 22% serait atteinte en seulement 10 ans si la survie des adultes diminuait de
20%. Etant donné que les conflits avec les humains entrainent souvent l'abattage illégal de
loups dans une mesure inconnue (par exemple, Liberg et al., 2012), les efforts devraient se
concentrer sur la réduction de la mortalité anthropique, en particulier I'abattage illégal, afin
d'augmenter les taux de survie et de dispersion des adultes, améliorant ainsi la viabilité globale
de la population.
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Fig. 4. Taille annuelle de la population (A) et nombre d'adultes et de juvéniles (B) pour les périodes d'échantillonnage
(2007-20109) et de prévision (2020-2029), sur la base du modéle démographique intégré mis au point. Prévisions pour
la période de prévision obtenues sans (contrdle) et avec des variations (<10%, <20%, >10% et >20%) des taux de
survie des adultes (Sad) : les zones ombrées représentent les intervalles de crédibilité Bayésien a 95%

Entre 2007 et 2019, les loups de I'Alto Minho se sont rétablis et ont recolonisé des zones
précédemment occupées (Nakamura et al., 2021), avec deux a sept meutes détectées chaque
année. L'IPM a estimé un taux de croissance global de 1,04 (IC a2 95% : 1,03-1,05), similaire
aux valeurs rapportées pour les populations de loups stables en Europe ou en phase initiale
d'expansion (par exemple, 1,04, Marucco et al., 2009 ; 1,02, Nowak et al., 2008), mais bien
inférieur aux taux de croissance observés aux fronts d’expansion évidents des populations de
loups dans des paysages dominés par ’homme (1,36, Fechter et Storch, 2014 ; 1,27, Marescot
etal., 2011). Il convient de noter que le taux de croissance obtenu ici en utilisant uniquement
des données de terrain et moléculaires était plus élevé (1,17) et correspondait étroitement aux
estimations précédentes de 2007 a 2016 (1,16 ; Nakamura et al., 2021). Les différences
observées entre les recensements initiaux de la population et les estimations de 1'1PM

montrent l'importance de la mise en ceuvre de tels modeles.

Les estimations de la taille de la population et du taux de croissance obtenues par I'IPM sont
probablement plus robustes et précises que les premieres, car il intégre plusieurs ensembles
de données dans les sous-mode¢les et prend en compte les probabilités de détection ainsi que
plusieurs parametres démographiques. De telles différences, en particulier concernant les
taux de croissance de la population, peuvent avoir de fortes implications lorsqu'il s'agit de
mettre en ceuvre des mesures de conservation et de gestion.

Tableau 2. Estimations médianes annuelles moyennes (moyenne + écart-type ; intervalle) de la taille de la population,
du taux de croissance et du nombre d'adultes et de petits pour la période de prévision (2020-2029) en conservant
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(modéle de contréle) ou en faisant varier chaque variable une & la fois : augmentation (+20%, +10%) ou diminution (-
20%, -10%) des taux de fécondité (F), de survie des adultes (Sad) ou de survie des petits (Spup). Probabilité d'extinction
(taille de la population = 0) et de quasi-extinction (avec un seuil de taille de population de 5 loups) d'ici 2029

Model F Sad (9%) Spup Population Growth rate N adult N pup Extinction Quasi
(n pups per female - (%) size (%) -extinction
breeder) Real  Apparent )
+20% F 4.9 72 63 54 1142+ 491  1.14 £ 0.01 61.6 = 49.5 + 0.05 0.35
(55-201) (1.13-1.17) 26.3 21.0
(30-108) (24-87)
+10% F 43 72 63 54 81.3 + 22.7 1.08 + 0.01 467 = 32.6 £ 9.0 0.08 0.62
(52-119) (1.08-1.11) 12.8 (21-48)
(30-68)
+20% Sad 3.8 86 75 54 140.9+ 729  1.18£0.01 85+ 435 525 + 0.00 0.02
(57-274) (1.18-1.21)  (35-165) 27.2
(21-102)
+10% Sad 3.8 79 69 54 92.4 + 31.2 1.11 + 0.01 55.9 + 345+ 0.02 0.16
(53-146) (1.1-1.13) 18.8 11.4
(32-88) (20-54)
+20% 3.2 72 63 65 61.3+ 8.7 1.04+£0.00 39455 203+3.0 0.12 1.10
Spup (49-75) (1.04-1.04) (32-48) (16-25)
+10% 3.5 72 63 60 61.3+ 8.7 1.04+£0.00 38455 21.5+3.0 0.13 1.18
Spup (49-75) (1.03-1.05) (31-47) (17-26)
Control 4.0 72 63 54 60.7 + B.4 1.04 £ 0.00 36951 225+3.0 0.15 1.25
(49-74) (1.03-1.05) (30-45) (18-27)
~10% 4.2 72 63 49 60.4 + 8.1 1.04 £0.01 353+47  23.6+32 0.18 1.29
Spup (49-73) (1.03-1.06) (29-43) (19-29)
~10% 46 72 63 43 59.4+ 7.5 1.04 +0.01 334+41 246+29 0.21 1.43
Spup (49-71) (1.03-1.06) (28-40) (21-29)
~10% Sad 3.8 65 56 54 40+ 3.5 0.97 £ 0.00 244+22 14713 117 6.69
(35-45) (0.96-0.98) (21-28) (13-17)
—20% Sad 3.8 57 50 54 27.3+ 8.7 0.89 £ 0.00 16.6+54  10.0+35 6.01 22,15
(16-42) (0.89-0.89) (10-26) (6-16)
-10%F 3.3 72 63 54 473+ 0.5 1.00 £ 0.00 300+0.0  16.0%0.0 0.27 2.37
(47-48) (1-1) (30-30) (16-16)
~20% F 29 72 63 54 38.2+ 4.3 0.96 + 0.00 25.5 % 118+ 13 0.50 4.54
(32-45) (0.96-0.97) 3.03 (10-14)
(21-30)
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Fig. 5. Probabilité cumulative d'extinction (Not = O individu, lignes bleues) et de quasi-extinction (seuil de Not = 5
individus, lignes grises) pour les loups de I'Alto Minho sur une période de 10 ans pour la période de prévision (2020-
2029). Probabilités obtenues pour le modéle de référence (c'est-a-dire un taux de survie des adultes de 72% ; lignes
pleines) et pour les modéles avec une diminution de la survie des adultes de 20% et 10% (lignes pointillées). (Pour
I'interprétation des références aux couleurs dans cette légende, le lecteur est invité & consulter la version en ligne de cet
article.)

Nous avons observé certaines fluctuations de la taille de la population au fil du temps, bien
que celles-ci semblent moins marquées qu'on ne le pensait auparavant (Nakamura et al.,
2021). Ces fluctuations peuvent étre liées aux variations annuelles observées dans les taux
de survie des adultes et le nombre de meutes reproductrices et de petits. La variation annuelle
du nombre de petits était plus prononcée que celle du nombre d'adultes, ce qui pourrait
suggérer un mécanisme de compensation démographique lorsque la reproduction est moins
fructueuse. Un autre mécanisme de compensation connu chez les populations de loups est
le faible taux de dispersion des adultes da a une faible compétition sociale ou intraspécifique
(Ballard et al., 1987 ; Sells et al., 20224) ou a de faibles taux de mortalité. Les caractéristiques
particulieres des loups dans certaines régions de la péninsule Ibérique, telles que la forte
disponibilité alimentaire sous forme d'élevages extensifs comme dans notre zone d'étude
(Alvares et al., 2015), peuvent réduire la compétition intraspécifique et, par conséquent,
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diminuer le besoin d'émigrer, ce qui explique probablement en partie la structure génétique
cryptique observée par Silva et al. (2018).

Afin de simplifier le modéle IPM, le modéle de population a supposé une population
géographiquement fermée. Cependant, l'intégration d'un modele CR a plusieurs états a
permis d'estimer les taux de fidélité afin d'évaluer plus précisément le taux de survie
apparent (0,63). Cette valeur était inférieure a celle observée dans des études menées en
France (0,84, Marescot et al., 2012) et en Italie (0,66-0,75, Caniglia et al., 2012). Ce taux de
survie plus faible observé dans I'Alto Minho poutrait étre lié 4 des niveaux élevés de mortalité
anthropique (par exemple, des abattages en représailles liés a des niveaux élevés de prédation
sur le bétail, puisque les loups se nourrissent principalement de bétail en paturage extensif
dans cette région, qui représente plus de 70% de leur régime alimentaire ; Alvares et al., 2015).
Bien que certaines des premicres captures dans notre modele CR puissent inclure des
louveteaux — qui ont généralement un taux de survie inférieur a celui des adultes (Marucco
et al., 2009) —, les tests d’adéquation n’ont pas révélé de probleme d’ajustement. Il est donc
peu probable que la survie apparente des adultes soit sous-estimée. Comme nous n’avons
pas pu distinguer les jeunes des adultes a partir d’échantillons non invasifs pour la premicre
année de capture, il n’a pas été possible de procéder a un modele CR tenant compte de
I’hétérogénéité individuelle en fonction de I'age. Une telle différenciation permettrait de
distinguer une partie des individus fortement ou faiblement détectables (Cubaynes et al.,
2010). Cependant, en incluant une distribution a priori pour le taux de survie des jeunes,
nous avons pu estimer un taux de survie moyen des jeunes pour cette population (0,53). Des
études antérieures montrent que les populations de loups déclinent lorsque le taux de
survie est inférieur a 0,65 ou 0,68 (Chapron et al., 2003 ; Fuller, 1989 ; Marescot et al., 2012).
Ainsi, d'apres les estimations du taux de survie des adultes (0,72) et de la tendance de
croissance positive (1,04), notre estimation du taux de survie apparent des adultes (0,63)
pourrait étre légerement sous-estimée, peut-étre en raison d'une sous-estimation du taux de
fidélité, bien que, comme mentionné précédemment, les tests d'adéquation n'aient pas révélé
de probleme d'ajustement. Pour mieux comprendre comment le taux de croissance est
influencé par d'autres mécanismes de compensation, des études supplémentaires avec une
analyse plus détaillée sont nécessaires, telles que des modeles de CR structurés par age.

Les variations du taux de survie des petits et de la fécondité ont eu un certain effet sur les
projections démographiques. Cependant, les taux de croissance sont plus fortement
influencés par les variations de la survie des adultes que par celles de la survie des petits ou
de la fécondité. Bien que l'influence de la survie des louveteaux sur le taux de croissance
doive étre interprétée avec prudence, car ce parametre n'a pas été estimé dans le modele CR
en raison de limitations des données, I'IPM a permis de déduire la sensibilit¢ du risque
d'extinction aux vatiations de la survie des adultes ou des louveteaux. En augmentant la survie
des adultes de 10% pendant la période de prévision, la population augmenterait de maniere
durable avec un taux de croissance de 1,11, bien que cela n'affecterait pas de maniere
significative le risque d'extinction des loups dans la zone d'étude. Néanmoins, cela pourrait
augmenter le nombre de loups dispersés et le nombre de meutes dans les environs et
contribuer potentiellement a la recolonisation de nouvelles zones. Cependant, dans un
scénario ou le taux de survie des adultes diminue de 10% (c'est-a-dire Sad = 0,65) entre 2020
et 2029, la population décline a un taux de 0,97. Dans un scénario plus extréme de baisse de
20% de la sutvie des adultes (c'est-a-dire Sad = 0,57), le taux de croissance diminue a 0,89,
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avec un risque de 22% que la population ne compte plus que cing individus d'ici 2029. Malgré
les faibles probabilités de quasi-extinction dans de tels scénarios, ces résultats soulignent
qu'une baisse de la survie des adultes peut avoir un impact significatif sur cette population
en peu de temps. En effet, bien que les loups de I'Alto Minho soient en augmentation depuis
2007, le nombre d'individus a connu un déclin marqué entre 1996 et 2007, peut-étre lié a des
niveaux élevés de persécution des loups et a une diminution de la connectivité des habitats
(Nakamura et al., 2021). Notre étude montre l'importance d'assurer des taux de survie élevés
chez les adultes pour garantir la persistance des loups dans des paysages dominés par
I'homme, car de tels déclins peuvent se produire méme en cas de faibles augmentations de la
mortalité des adultes.

Des taux de survie inférieurs a celui obtenu dans notre étude (0,63) ont été observés en
Amérique du Nord, ou les stratégies de gestion et de conservation sont trés différentes de
celles du Portugal. Aux Etats-Unis, Ballard et al. (1997) ont estimé un taux de survie de 0,55
et un taux de croissance de 0,88, la chasse étant la principale cause de mortalité. Au Canada,
Hebblewhite et Whittington (2020) ont estimé un taux de survie de 0,44 pour les individus
vivant aux abords d’une aire protégée, contre un taux de survie de 0,84 a l'intérieur de laire
protégée. Ces études montrent 'impact que la chasse peut avoir sur les populations de loups
et le role des zones protégées en Amérique du Nord. Au Portugal, bien que la chasse ne soit
pas autorisée et qu’il soit encore difficile de déterminer dans quelle mesure les zones
protégées influencent le succes des loups, notre IPM montre que la baisse de la survie des
loups dans I’Alto Minho, due par exemple a 'augmentation du braconnage, en plus des causes
de mortalité naturelle, entrainerait un taux de croissance négatif que la population ne pourrait
pas soutenir a long terme.

La variation temporelle des taux de survie entre 2007 et 2019 résulte probablement d’une
combinaison de mortalité naturelle et anthropique. Une cause naturelle pourrait étre la
prévalence de la gale sarcoptique, une maladie infectieuse et contagieuse causée par
Pacarien Sarcoptes scabiei (Bornstein et al., 2001). Bien qu'il ait été suggéré que cette maladie ait
un effet démographique limité sur les populations de loups (Oleaga et al., 2011), des cas de
mortalité chez les loups dus a la gale sarcoptique ont été occasionnellement enregistrés dans
la péninsule ibérique (Dominguez et al., 2008). Dans I'Alto Minho, plusieurs loups ont été
observés présentant des lésions cutanées compatibles avec la gale sarcoptique, et des pics de
séroprévalence ainsi que de prévalence prédite non invasive de cette maladie ont été détectés
entre 2006 et 2009 (Rousseau et al., 2021), ce qui coincide avec les années ou les taux de
survie estimés des adultes étaient les plus bas. De plus, la concomitance et les interactions
entre le virus de la maladie de Carré (Miller et al., 2011) et l'acarien responsable de la gale
sarcoptique (Oleaga et al., 2015) peuvent rendre les individus plus vulnérables. Néanmoins,
les conflits avec les populations humaines dus a la fréquence élevée des attaques de loups sur
le bétail (Pimenta et al., 2018) suggerent qu’une part importante de la mortalité des loups
pourrait également étre liée a des causes anthropiques (Campos, 2018). En effet, le
braconnage a causé la mort de 47% des loups équipés d’un collier GPS suivis dans la zone
d’étude entre 2007 et 2017 (Rio-Maior et al., 2018). Afin de mieux comprendre les causes de
la mortalité des loups et de favoriser le développement d'études pour la conservation des
loups, I'Institut pour la conservation de la nature et des foréts (ICNF) au Portugal a mis en
place le « Systeme de surveillance des loups morts » depuis 1999, dans le cadre duquel toutes
les carcasses de loups sont enregistrées dans une base de données nationale et des
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¢chantillons sont prélevés a des fins multiples (Barroso et Pimenta, 2008). Cependant, la
plupart des loups morts sont détectés de maniere opportuniste et ne refletent pas le taux réel
des causes de mortalité, ce qui entraine un biais vers les causes de mortalité plus facilement
détectables (par exemple, les collisions routieres 0,35), avec une sous-détection du
braconnage (abattus par balle 0,20, pris au piege 0,12 ou empoisonnés 0,03) ou des causes
naturelles (par exemple, maladies infectieuses 0,06) (Alvares et al., 2015). Par conséquent,
le braconnage pourrait étre le principal facteur limitant pour les loups dans cette zone et dans
d’autres régions de laire de répartition de la population de loups du nord-ouest de la

péninsule Ibérique.

Nous avons estimé que seuls 13% des loups émigrent hors de la zone d’¢tude. Cette fidélité
estimée remarquablement élevée expliquerait en partie la structure génétique cryptique
observée dans la population de loups du nord-ouest de la péninsule Ibérique (Silva et al.,
2018). Auparavant, on avait estimé une treés faible proportion d’individus en dispersion
parmi les groupes génétiques de cette population (4% ; Silva et al., 2018) et méme parmi les
meutes au sein d’un méme groupe génétique (11% ; Nakamura et al., 2021). Les loups de
'Alto Minho ont une dispersion tardive et ont tendance a adopter un comportement
philopatrique (Pacheco et al, 2024), ce qui contribue probablement au faible taux

d'émigration.

Le faible taux de dispersion observé a également été associé a une fragmentation accrue du
paysage et a un risque de mortalité lié a l'activité humaine chez les loups (Rio-Maior et al.,
2019 ; Sells et al., 20224), ce qui peut, a son tour, réduire la taille des meutes et la concurrence
pour les ressources au sein des populations établies (Treves et al., 2017 ; Webb et al,, 2011).
Comme la nourriture n'est pas un facteur limitant, comme mentionné ci-dessus, la
concurrence devrait étre moindre, ce qui poutrrait retarder I'age de dispersion (Ballard et al.,
1987 ; Sells et al., 20224). De plus, la mortalité des membres de la meute peut augmenter le
recrutement de nouveaux membres pour pourvoir les postes vacants (en fonction
également du statut de l'individu perdu ; Brainerd et al., 2008 ; Cassidy et al., 2023), réduisant
ainsi la nécessité d'éviter la consanguinité et la dispersion, puisque des opportunités de
reproduction se présentent au sein de la meute (Ausband et al., 20174 ; Pacheco et al., 2024 ;
Packard, 2003).

La taille moyenne des portées obtenue par observations directes (3,9) était similaire aux
estimations dans d’autres zones de la population de loups du nord-ouest de la péninsule
Ibérique (4,0, Fernandez-Gilet al., 2020), bien que plus faible par rapport a d’autres zones,
telles que les monts Cantabriques (5,15, Llaneza et al., 2023). Cependant, le nombre de petits
détectés dans les meutes peut étre tres variable en fonction de l'effort ou de la difficulté
d'obsetvation au sein des meutes (par exemple, Barrientos, 2000). Par exemple, Batrientos
(2000) a observé 4,7 petits par meute, et Fernandez-Gil et al. (2020) ont observé 4,0 petits
par meute dans la méme zone d'étude. Des études supplémentaires sont nécessaires pour
évaluer les différences de fécondité et de survie des petits au sein de la population de loups
a travers la péninsule Ibérique ; bien que nous ne puissions exclure l'influence de différentes
approches méthodologiques sur ces chiffres (par exemple, Palacios et al,, 2017 ; voir
également Llaneza et al., 2023), comme le montre notre zone d'étude (3,9 et 3,4 petits
détectés par observation directe et par toutes les méthodes de terrain, respectivement, dans
ce travail ; et 3,7 £ 1,8 petits déduits d'une analyse généalogique ; Pacheco et al., 2024).
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La fécondité pourrait varier en fonction de l'dge des femelles reproductrices (Ferreras-
Colino et al., 2021 ; Mech et al., 2016 ; Stahler et al., 2013) et de la disponibilité alimentaire
(Boertje et Stephenson, 1992). Nos estimations de la fécondité (3,9) pourraient également
étre influencées par la faible survie des petits au cours des premiers mois, qui peut étre
affectée, par exemple, par des maladies telles que le parvovirus canin, et par le renouvellement
des reproductrices (Ausband et al., 20174 ; Brainerd et al., 2008 ; Stahler et al., 2013). En
effet, la fécondité moyenne estimée des femelles reproductrices en Ibérie, basée sur le
comptage des feetus et des cicatrices placentaires (5,5-6,0 ; Ferreras-Colino et al., 2021), était
supérieure a la fécondité estimée dans notre étude. De plus, les loups de 1'Alto Minho ont
montré une diversité génétique plus faible (Silva et al., 2018) et un renouvellement fréquent
des reproducteurs (Pacheco et al., 2024), ce qui pourrait affecter le succés reproductif des
meutes. De plus, dans les zones ou la population tolére moins la présence des loups, les
louveteaux pourraient étre plus exposés au risque d’étre tués ou braconnés que les adultes,
en particulier lorsque les terriers sont situés dans des zones plus accessibles aux humains et
soumises a une perturbation plus importante (Sazatornil et al, 2016). Des études
supplémentaires sont nécessaires pour étudier la survie des louveteaux et comprendre les
différentes causes de mortalité affectant cette cohorte (par exemple, Ballard et al., 1987 ;
Fritts et al., 1981). Enfin, de futures études tenant compte de I'hétérogénéité individuelle,
telle que le statut reproductif, le sexe ou les différences intrinseques de détection entre les
méthodes, amélioreraient probablement l'estimation des parametres démographiques. Dans
notre étude, nous ne disposions pas d'informations sur les loups équipés d'un collier GPS
pour inclure les différences entre les probabilités de détection des individus par des méthodes
moléculaires non invasives et celles des loups équipés d'un collier GPS.

4. 1. Implications pour la conservation et la gestion

Actuellement, les populations de loups semblent avoir stagné dans plusieurs régions
d'Espagne (est de Castille-et-Ledn, Pays basque et nord de Castille-La Manche) et 'aire de
répartition du loup continue de diminuer au Portugal (Blanco et Cortés, 2009 ; Di Bernardi
et al., 2025 ; Lopez-Bao et al., 2018 ; Nores et Lopez-Bao, 2022 ; Pimenta et al., 2023), ce qui
pourrait étre une conséquence des niveaux élevés de braconnage associés aux attaques contre
le bétail. De plus, les changements 1égislatifs concernant l'indemnisation des dommages
pourraient également avoir un impact sur la survie des loups. Jusqu'en 2017, le gouvernement
Portugais indemnisait intégralement les dommages causés par les loups au bétail lorsque des
mesures de protection étaient mises en place (a savoir, des clotures ou la garde du bétail).
Cependant, apres 2018, l'indemnisation a été limitée a 15 attaques annuelles par éleveur et
au paiement de 100% de la valeur des animaux uniquement pour les trois premiers animaux
déclarés, avec un pourcentage décroissant jusqu'a 50% pour la 15 attaque (conformément
a la législation Portugaise, décret-loi n° 54/2016). Ce changement a réduit le nombre
d'attaques déclarées, en particulier chez les agriculteurs chroniquement touchés, ce qui,
associé¢ aux procédures bureaucratiques et aux retards dans le versement des indemnités, a
probablement diminué la tolérance envers les loups et accru les abattages en représailles.
En effet, nous avons observé une baisse de la survie des adultes entre 2018 et 2019, qui
coincide avec les deux premicres années suivant les modifications législatives ayant réduit les
montants d'indemnisation pour les dommages causés au bétail. Bien que les implications de
ces changements ne se refletent dans les parametres démographiques qu'a plus long terme,
nous ne pouvons exclure la possibilité d'un impact immédiat sur la population de loups. A

Nakamura et al. 2026 16 Traduction Deepl & RP — 19/04/2026



ce titre, un suivi des régimes d'indemnisation adoptés au Portugal et dans d'autres zones
dominées par 'homme ou les dommages au bétail sont fréquents est nécessaire de toute
urgence afin d'évaluer l'impact des politiques mises en ceuvre sur la conservation des loups
et de s'adapter en conséquence.

Dans les environnements fragmentés et dominés par ’homme, la survie n’est pas seulement
un facteur limitant pour la croissance des populations, mais elle restreint également la
dispersion et la connectivité entre les sous-populations (Cooley et al., 2009). Ainsi,
I'estimation et la compréhension de la variabilité spatiale de la survie et de la dispersion sont
cruciales pour évaluer la viabilité et la connectivité des populations de loups (par exemple,
Milleret et al., 2025). La proportion d’émigration aboutissant a une dispersion réussie (c’est-
a-dire a une implantation dans d’autres zones) reste a évaluer dans les paysages dominés par
’homme. En estimant les taux d’émigration et d’immigration entre différentes zones, les
mesures de conservation et de gestion des loups pourraient étre concentrées sur les zones
présentant une connectivité plus faible.

Des études sur la démographie des loups, et en particulier sur les taux de survie des adultes
— un facteur limitant clé pour les loups — dans d’autres zones d’Europe dominées par
’homme sont nécessaires pour détecter les variations démographiques dans I'espace, en
particulier dans les zones sujettes aux conflits, ou les loups dépendent du bétail, sur les fronts
d’expansion, et la ou les loups semblent plus fragiles et vulnérables, comme dans les petites
populations de loups isolées.
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