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Résumé 
La taille de la population est un indicateur clé pour la gestion et la conservation. Cela vaut 
tout particulièrement pour les populations de grands carnivores, pour lesquelles les décisions 
de gestion reposent souvent sur des estimations de la taille de la population. En France, les 
loups gris (Canis lupus) font l'objet d'un suivi depuis plus de deux décennies à l'aide 
d'échantillonnages génétiques non invasifs et de modèles de capture-recapture. Les 
estimations de la taille de la population déterminent directement le nombre annuel de loups 
pouvant être abattus légalement. Il est donc essentiel d’utiliser des méthodes appropriées 
pour obtenir des estimations fiables de la taille de la population. Afin de suivre l’expansion 
numérique et géographique récente de la population, un prélèvement d’échantillons 
considérablement accru a été réalisé durant l’hiver 2023/24 sur l’ensemble de l’aire de 
répartition du loup en France. Au total, 1 964 échantillons ont été génotypés et attribués à 
576 individus différents à l'aide de marqueurs génétiques microsatellites. Au cours de l'hiver 
2023/24, des modèles spatiaux de capture-recapture ont estimé que la taille de la population 
de loups en France se situait probablement entre 920 et 1 125 individus (intervalle de 
crédibilité à 95%). La probabilité de détection variait dans l'espace et était influencée 
positivement par la couverture neigeuse et l'accessibilité. La densité des loups était fortement 
associée à la présence récente de l'espèce, reflétant le processus de recolonisation en cours 
depuis les Alpes. Ce travail illustre l'utilité des données génétiques non invasives et de la 
capture-recapture spatiale pour l'évaluation des populations à grande échelle. Il jette 
également les bases d'améliorations futures en matière de surveillance afin d'exploiter 
pleinement le potentiel des modèles de capture-recapture spatiale. 
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1. INTRODUCTION 
Les populations de grands carnivores ont recolonisé de nombreuses parties de leur aire de 

répartition d'origine (Chapron et al., 2014 ; Di Bernardi et al., 2025). En tant que prédateurs 

apicaux, ils jouent souvent un rôle important dans le fonctionnement des écosystèmes 

(Martin et al., 2020). Parallèlement, la prédation sur les animaux domestiques et les espèces 

giboyeuses est souvent source de conflits dans les paysages dominés par l'homme. Cela est 

particulièrement vrai pour le loup gris (Canis lupus), qui alimente parfois des débats publics et 

politiques acrimonieux. Les parties prenantes impliquées dans la gestion et la conservation 

ont donc besoin d’informations fiables, généralement issues du suivi de la population, pour 

déterminer les mesures de gestion à prendre (Nichols et Williams, 2006). Du point de vue de 

la gestion, l'estimation de la taille de la population est un paramètre clé. Les estimations de la 

taille de la population servent à déterminer les tendances actuelles et futures de la population, 

et à évaluer l'état de conservation de l'espèce. Elles sont également utilisées pour déterminer 

le nombre d'individus pouvant être prélevés légalement (Andrén et al., 2020). Dans ce 

contexte, il est crucial d'utiliser des méthodes capables de fournir des estimations fiables de 

la taille de la population. 

 

Le cadre de capture-recapture (CR) – qui permet d'estimer la probabilité de détection à 

partir de la détection multiple d'individus identifiables – est reconnu comme une méthode 

robuste pour tenir compte de la détection imparfaite des individus et obtenir des 

estimations non biaisées de la taille de la population (Williams et al., 2002 ; McCrea et 

Morgan, 2014). Plus récemment, des modèles de capture-recapture spatiale (SCR), extension 

naturelle des modèles CR, ont été développés pour tenir compte explicitement de 

l'hétérogénéité spatiale de la détectabilité liée à la localisation des individus (Efford, 

2004 ; Royle et Young, 2008 ; Borchers et Efford, 2008). L'estimation de la taille de 

population à l'aide des modèles SCR s'est révélée robuste dans de nombreuses situations 

différentes (Theng et al., 2022), y compris lorsque les données sont collectées à l'aide de 

méthodes d'échantillonnage génétique non invasives (Russell et al., 2012) ou pour des espèces 

ayant un comportement de vie en groupe (Bischof et al., 2020a). Les modèles SCR peuvent 

être utilisés pour surveiller de nombreuses espèces sauvages et sont désormais utilisés pour 

surveiller les loups dans de nombreux pays (López-Bao et al., 2018 ; Bischof et al., 2020b ; 

Marucco et al., 2023 ; da Costa et al., 2025 ; Iosif et al., 2025). 

 

Les loups ont recolonisé la France dans les Alpes depuis l'Italie au début des années 1990. 

Depuis lors, la population a augmenté tant en nombre qu'en étendue (Cubaynes et al., 2010 ; 

Louvrier et al., 2018). La population est actuellement surveillée par un réseau multipartite de 

professionnels et de bénévoles couvrant l'ensemble du territoire. Des estimations de la taille 

de la population sont nécessaires pour déterminer le nombre annuel de loups pouvant être 

abattus légalement (Arrêté du 23 octobre 2020, 2020, art. 1.). Le suivi et l'estimation de la 

taille de la population s'appuient sur l'échantillonnage génétique non invasif (NIGS) des 

individus pendant l'hiver (Cubaynes et al., 2010 ; Duchamp et al., 2012). Suite à l'expansion 

numérique et géographique de l'espèce, des efforts logistiques et financiers plus importants 

ont été déployés en 2023/24 afin d'augmenter le nombre de détections et d'obtenir des 

estimations plus précises de la taille de la population. 
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Jusqu’à l’hiver 2022/23, les estimations de la taille de la population de loups étaient obtenues 

à l’aide de modèles de capture-recapture non spatiaux (Cubaynes et al., 2010). Suite à la 

nouvelle stratégie de NIGS pour les loups en France et au développement de modèles SCR 

permettant désormais une estimation à grande échelle de la taille de la population (Bischof 

et al., 2020b ; Marucco et al., 2023), nous avons appliqué des modèles SCR pour estimer la 

taille de la population de loups en France. Les modèles SCR permettent également 

d’identifier les facteurs impliqués dans la variation spatiale de la détectabilité et les 

déterminants de la variation spatiale de la densité (Royle et al., 2014 ; Zhang et al., 2023 ; 

Moganaki et al., 2023). 

 

Dans cet article, nous avons utilisé les données NIGS sur les loups et les modèles SCR pour 

estimer la taille de la population de loups en France durant l'hiver 2023/24. De plus, nous 

avons cherché à quantifier les sources d'hétérogénéité spatiale et individuelle de la 

détectabilité. Nous nous attendions également à ce que la densité des loups soit corrélée à 

des déterminants spatiaux liés aux caractéristiques du paysage, mais aussi à leur histoire de 

recolonisation, comme c'est souvent le cas pour les populations de grands carnivores 

(Louvrier et al., 2018 ; Marucco et al., 2023 ; Moganaki et al., 2023). 

 

2. MATERIEL et METHODES 
2. 1. Collecte des données 

Le suivi des loups en France est coordonné par l'Agence Française pour la Biodiversité et 

assuré par le réseau « Loup-Lynx », qui compte plus de 3 500 membres spécialement formés 

(Duchamp et al., 2012 ; Bauduin et al., 2023). Les membres du réseau sont principalement 

(70%) des professionnels de la faune sauvage et des bénévoles qui collectent des échantillons 

biologiques pour détecter la présence de l'espèce sur l'ensemble du territoire Français. 

 

La tâche principale du réseau consiste à collecter de manière opportuniste des échantillons 

génétiques non invasifs (NIGS : excréments, urine, poils, sang) pendant l'hiver (du 1er 

novembre au 31 mars). Jusqu’à l’hiver 2003, aucun objectif spécifique en termes d’effort de 

recherche ou de collecte d’échantillons n’avait été fixé. De 2003 à 2022, les objectifs étaient 

de détecter les meutes, de collecter des échantillons au sein de chaque meute connue et de 

détecter les loups à mesure qu’ils s’étendaient vers de nouvelles zones. Suite au nouveau plan 

de gestion national mis à jour en 2024, des efforts financiers et logistiques plus importants 

ont été alloués à la réalisation des NIGS hivernaux. En 2023/24, une grille de recherche de 

10 × 10 km a été définie pour stratifier l'échantillonnage en deux types de cellules en 

fonction de la présence de loups au cours de l'hiver précédent (2022/23 ; Fig. 1). Dans les 

cellules où la présence de loups était sporadique (n = 155 ; aucune meute enregistrée), un 

objectif de 4 échantillons collectés a été fixé. Dans les cellules présentant une présence 

régulière de loups (n = 366 ; meute enregistrée), un objectif de 8 échantillons collectés a été 

fixé. Ces objectifs visaient à homogénéiser la collecte d’échantillons à travers l’aire de 

répartition de la population de loups tout en équilibrant les contraintes financières et 

logistiques, permettant ainsi une analyse génétique à grande échelle de 1 860 échantillons sur 

l’ensemble de la grille. Tous les échantillons prélevés en dehors de la grille pendant l’hiver 

ont également fait l’objet d’une analyse génétique. Au cours du NIGS, aucune mesure directe 

de l’effort de recherche n’a été enregistrée. 
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Fig. 1. Carte de l'aire de répartition de l'habitat (zone en gris clair et gris foncé prise en compte dans l'analyse SCR, 
couvrant un périmètre de 100 km autour de toutes les observations de loups confirmées génétiquement (points rouges) 
recueillies au cours de l'hiver 2023/24. La grille de 10 × 10 km utilisée pour orienter les recherches, avec des cellules 
sporadiques (orange) et permanentes (violet), où l'objectif était de collecter respectivement 4 et 8 échantillons par 

cellule. L'ensemble de la zone gris foncé a été couvert par une grille de détection de 5 × 5 km pour l'analyse SCR. (Pour 
l'interprétation des références aux couleurs dans cette légende, le lecteur est invité à consulter la version web de cet 
article.) 

 

2.2. Identification génétique 

L’identification de l’espèce et de l’individu de chaque échantillon a été réalisée par séquençage 

de la région de contrôle mitochondriale et par génotypage de 23 marqueurs microsatellites 

(22 loci autosomiques et un locus sexuel) (Duchamp et Queney, 2019 ; Pirog et al., 2025). Le 

génotypage a été systématiquement répété quatre fois sur des PCRs indépendants (approche 

multi-tubes) afin d’associer un indice de qualité à chaque échantillon (Miquel et al., 2006). 

Seuls les génotypes présentant un IQ > 0,5 et comportant au moins 12 loci sans données 

manquantes ont été retenus pour l’identification des individus (Pirog et al., 2025). 

Conformément à la méthode des discordances, toutes les paires de génotypes possibles ont 

été comparées pour identifier les individus. Les échantillons présentant des génotypes 

identiques ont été attribués au même individu. Afin de tenir compte des erreurs de 

génotypage potentielles (telles que les pertes d'allèles et les faux allèles, qui sont courantes 

dans les approches NIGS utilisant de l'ADN dégradé et en faible quantité, voir (Waits et 

Paetkau, 2005)), les échantillons présentant trois différences alléliques ou moins (sur 44) ont 

également été attribués au même individu. Comme souvent observé (Gagneux et al., 1997), 

les faux allèles étaient moins fréquents que les pertes d'allèles (Pirog et al., 2025). Dans tous 

les cas, les électrophérogrammes microsatellites de chaque réplicat ont été vérifiés afin de 

confirmer l'attribution des individus et de retenir un génotype consensuel pour chaque 

individu. Les détails de la procédure sont disponibles dans (Pirog et al., 2025). 

2.3. Modèle spatial de capture-recapture 
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Nous avons analysé les données du NIGS collectées durant l'hiver 2023/24 à l'aide d'un 

modèle spatial de capture-recapture (SCR) sur une seule saison dans un cadre bayésien 

(Royle et al., 2014). Ce modèle permet de relever trois défis liés à la surveillance au niveau 

de la population : 1) la détection étant imparfaite, tous les individus présents dans la zone 

d'étude ne sont pas détectés ; 2) la détection est également hétérogène sur le plan spatial, 

ce qui signifie que la localisation des individus influence leur probabilité de détection ; 3) des 

individus résidant principalement en dehors de la zone étudiée peuvent néanmoins être 

détectés à l'intérieur de celle-ci. Sans lien explicite entre le paramètre de taille de la population 

et la zone géographique qu'elle occupe, la densité ne peut être estimée et la taille de la 

population est mal définie (Efford, 2004). Le modèle SCR se compose de trois sous-modèles, 

l'un pour la taille de la population, l'un pour la densité et l'un pour la détection des 

échantillons d'ADN. 

 

2.3.1. Taille de la population 

Dans cet article, nous avons cherché à estimer la taille globale de la population de loups 

pendant l'hiver. Pour estimer la taille de la population, nous avons utilisé l'approche 

d'augmentation des données (Royle et Dorazio, 2012). Celle-ci consiste à enrichir l'ensemble 

de données de l'historique de détection avec M individus n'ayant jamais été détectés. Le 

modèle peut ainsi estimer le nombre d'individus qui n'ont pas été détectés lors de 

l'échantillonnage. L'état d'un individu i est décrit par une variable d'état de Bernoulli (zi), qui 

prend la valeur 1 si l'individu est un véritable membre de la population et 0 dans le cas 

contraire : 

 

Zi ~ Bernoulli(𝛹) 

 

où 𝛹 est la probabilité qu'un individu de l'ensemble de données d'historique de détection 

fasse partie de la population. Avec l'augmentation de données, nous devons choisir une 

valeur de M suffisamment grande pour que 𝛹 n'inclue pas 1. 

 

2.3.2. Densité 

Dans les modèles SCR, le sous-modèle de densité décrit la configuration spatiale des centres 

d'activité individuels (ACs ; si). Les ACs sont des paramètres latents décrivant l'emplacement 

du centre d'activité de tous les individus. Nous avons défini l'étendue de l'habitat – zone 

dans laquelle les centres d'activité individuels peuvent être localisés – comme une zone 

couvrant 100 km autour de tous les échantillons de loups génotypés confirmés. L'étendue de 

l'habitat a été discrétisée en mailles de 10 x 10 km. 

 

Pour tenir compte de la distribution hétérogène des ACs, nous avons utilisé un processus de 

points de Bernoulli (Zhang et al., 2023). La variation spatiale de la distribution des centres 

d’activité individuels a été modélisée à l’aide d’une fonction d’intensité : 

 

 
 

où X(s) est un vecteur de valeurs de covariables spatiales évaluées à des emplacements, et 𝛽 

est un vecteur de coefficients de régression associés. La fonction d’intensité 𝜆 conditionne le 

placement des CA au sein de chaque cellule de l’habitat. Dans cette formulation, aucun 
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intercept n’est nécessaire, car le nombre de centres d’activité est conditionné par 

l’augmentation des données. Par conséquent, les coefficients de régression représentent les 

effets relatifs des différentes covariables sur la densité des loups (Zhang et al., 2023). 

 

Nous avons choisi les covariables en nous appuyant sur des travaux antérieurs menés par 

Marucco et al. (2023) qui ont estimé la taille de la population de loups dans la partie Alpine 

de l'Italie. Cette population est reliée à la population de loups Française et partage des 

caractéristiques paysagères comparables, du moins pour l'aire de répartition principale de la 

population située dans les Alpes. Pour modéliser la variation spatiale de la densité de loups, 

nous avons donc pris en compte l'effet additif de 4 covariables différentes : 

 

 
 

où Rec représente la présence récente de loups (Annexe S1 ; Fig. S1). La répartition actuelle 

des loups est façonnée par l'histoire de la recolonisation à partir des Alpes Italiennes 

(Louvrier et al., 2018). Pour quantifier l'hétérogénéité spatiale de ce processus, nous avons 

suivi l'approche proposée par (Marucco et al., 2023) et combiné les mailles de résolution 

10×10 km de présence de loups produites par la Large Carnivore Initiative Europe (LCIE-

UICN) en 2014 (représentant la répartition des loups de 2007 à 2011 ; Chapron et al., 2014) 

et de 2018 (représentant la répartition des loups de 2012 à 2016 ; Liste rouge de l'UICN, 

Kaczensky et al., 2021). La présence de loups a été classée comme sporadique (1) ou 

permanente (3) dans les deux grilles. Nous avons additionné les deux grilles pour créer un 

indice de la présence récente de loups dans chaque cellule de la grille d'habitat (allant de 0, 

aucune présence de loup enregistrée au cours des deux périodes, à 6, présence permanente 

au cours des deux périodes). Compte tenu de l'importance de l'histoire de la recolonisation 

pour expliquer la densité actuelle des carnivores (Marucco et al., 2023 ; Moganaki et al., 2023), 

nous nous attendions à ce que cette covariable soit positivement corrélée à la densité des 

loups. 

 

La forêt correspond au pourcentage de couverture forestière (annexe S1 ; Fig. S1), que nous 

avons calculée comme le pourcentage de couverture forestière pour chaque cellule de la grille 

d'habitat en combinant toutes les catégories de forêts (feuillues, conifères et mixtes) dans le 

Corine Land Cover (CLG) 2018, téléchargé à partir des informations du service de 

surveillance terrestre Copernicus de l'Union Européenne (https://doi.org/10 

2909/71c95a07 -e296-44fc-b22b-415f42acfdfO). Nous nous attendions à ce que la densité 

des loups soit positivement corrélée au couvert forestier, car il a été démontré qu'elle était 

associée à une probabilité plus élevée de colonisation (Louvrier et al., 2018) et de densité 

(Marucco et al., 2023). 

 

Low correspond au pourcentage de végétation naturelle basse (Annexe S1 ; Fig. S1). En ce 

qui concerne la couverture forestière, nous avons utilisé les données CLC de 2018. Nous 

avons regroupé les catégories « landes », « zones arbustives de transition » et « prairies 

naturelles », qui relevaient de la classification plus large, pour créer la couche de végétation 

naturelle basse, puis nous avons calculé le pourcentage de couverture pour chaque cellule de 

la grille d'habitat. Nous avons utilisé cette covariable car les loups sont également présents 
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dans des zones à faible couverture végétale, telles que les zones montagneuses (Marucco et 

al., 2023). 

 

Enfin, « Human » correspond à la densité de population humaine (Annexe S1 ; Fig. S1). La 

densité humaine a été obtenue à partir de la « Global Human Settlement Layer » (Schiavina 

et al., 2023), qui représente une résolution de grille de 1 × 1 km de la densité humaine en 

2020. Nous avons ensuite effectué une transformation logarithmique de la densité 

humaine. Nous nous attendions à ce que la densité humaine soit négativement associée à la 

densité de loups, car les paysages dominés par l'homme sont généralement associés à une 

densité plus faible (Marucco et al., 2023). 

 

2.3.3. Détection 

Le modèle d'observation nous a permis de modéliser les processus impliqués dans la 

détection d'échantillons génétiques non invasifs. La zone de recherche (zone où des 

détections étaient possibles) a été définie comme l’ensemble des zones de l’aire de répartition 

de l’habitat chevauchant les frontières administratives Françaises. Cependant, nous avons 

laissé une zone tampon de 20 km autour de la France (environ >3 fois le paramètre d’échelle, 

voir ci-dessous pour une définition), où des ACs individuels peuvent être localisés mais où 

aucune détection n’est possible (pays limitrophes, par exemple l’Italie, la Suisse ou l’Espagne). 

Bien que les échantillons puissent être collectés de manière continue dans l'espace, nous 

avons discrétisé la zone de recherche en une grille de détecteurs de 5 × 5 km et utilisé le 

centre de ces grilles comme emplacements des détecteurs (Russell et al., 2012 ; Milleret et al., 

2018). 

 

Les modèles SCR tiennent compte de l'hétérogénéité spatiale et individuelle de la 

détectabilité en modélisant la probabilité de détection p de l'individu i en fonction de la 

distance par rapport aux centres d'activité individuels aux emplacements de détection j. En 

général, les modèles SCR supposent que la probabilité de détection Pi de l'individu diminue 

avec la distance par rapport au centre d'activité individuel à l'aide d'une fonction semi-

normale telle que : 

 

 
 

où d représente la distance euclidienne entre le centre d'activité individuel si et l'emplacement 

de détection j. La probabilité de détection de base p0 est la probabilité de détection à 

l'emplacement du centre d'activité et 𝜎, le paramètre d'échelle représentant la vitesse à 

laquelle la probabilité de détection diminue avec la distance par rapport au centre d'activité. 

Le paramètre 𝜎 est directement lié à la taille du domaine vital (Royle et al., 2014). 

 

Afin de tenir compte de l'hétérogénéité individuelle, spatiale et temporelle de la probabilité 

de détection, nous avons inclus plusieurs effets linéaires additifs sur la probabilité de 

détection de base p0 :  
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où 𝛼 représente l'ordonnée à l'origine et les 𝛽’s sont les coefficients de régression entre les 

covariables et la probabilité de détection. 

 

Nous avons pris en compte la variation spatiale de la probabilité de détection associée à 

l'emplacement des détecteurs en utilisant : 

 

- Une ordonnée à l'origine spécifique Region. Les caractéristiques intrinsèques d’une région, 

qu’elles soient liées aux caractéristiques du paysage ou à l’échantillonnage, peuvent créer une 

hétérogénéité spatiale dans la détectabilité. Nous avons estimé une ordonnée à l’origine 

indépendante pour sept régions administratives différentes. Les régions ont été définies sur 

la base des limites administratives des départements (Annexe S1 ; Fig. S3). Les départements 

présentant un faible nombre de détections ont été regroupés avec les départements voisins 

afin de permettre l’estimation de la probabilité de détection. 

- Variation spatiale de l'enneigement. La neige au sol facilite la détection des individus. Nous 

avons quantifié la couverture neigeuse pendant l'hiver 2023/24 (1er novembre-31 mars) à 

l'aide des données MODIS (0,1 degré). Nous avons calculé la couverture neigeuse moyenne 

pendant l'hiver en utilisant des couches MODIS mensuelles dans chaque cellule de détection 

(Annexe S1 ; Fig. S2). 

- Variation spatiale de la densité routière Routes. L'accessibilité, quantifiée par la présence de 

routes, peut augmenter la probabilité de détection. Nous avons utilisé les données 

OpenStreetMap sur les routes pour quantifier le nombre de kilomètres par km² dans chaque 

cellule de détection. Nous avons effectué une transformation logarithmique de la variable 

afin de donner moins d'importance aux zones à forte densité routière (Annexe S1 ; Fig. S2) 

- Variation spatiale de l'effort Effort. L'effort de recherche est supposé être corrélé à la 

probabilité de détection. La surveillance des loups repose sur des professionnels formés et 

des bénévoles, mais il n'existe pas de registre direct de l'effort (par exemple, le nombre de 

kilomètres parcourus) pendant les activités de terrain. Pour obtenir un indicateur de l'effort 

d'échantillonnage réel, nous avons utilisé une base de données interne de l'OFB dans laquelle 

les activités de terrain liées au réseau loup-lynx étaient enregistrées. Nous avons calculé le 

nombre de visites dans chaque commune. Cette variable ne représente toutefois pas l'effort 

total, car 54% des indices ont été collectés par des non-membres de l'OFB en 2023/2024 

(Annexe S1 ; Fig. S2) 

- Au cours des analyses préliminaires, nous avons également testé une covariable spatiale 

représentant la variation du nombre de membres actifs du réseau loup-lynx (Bauduin et al., 

2023). Cependant, cette covariable n’a montré aucun signe de corrélation positive, 

probablement parce qu’elle reflète l’effort de surveillance potentiel plutôt que réel durant 

l’hiver 2023/24 (voir annexe S2). 

 

Pour tenir compte de la variation individuelle de la probabilité de détection, nous avons 

utilisé : 

- La détection génétique d'individus pendant ≥ 2 hivers au cours des trois hivers précédents 

(2020/21-2022/23) Prevdets. L'hypothèse est qu'un individu précédemment détecté peut avoir 

une probabilité de détection plus élevée car l'emplacement approximatif de son domaine vital 
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est connu. De plus, un individu précédemment détecté peut avoir déjà atteint le stade adulte, 

et les individus adultes qui marquent leur territoire ont une probabilité de détection plus 

élevée que les individus plus jeunes (Akesson et al., 2022). Cette variable est également 

partiellement latente, car les individus non détectés durant l’hiver 2023/24 auraient 

également pu être détectés au cours d’au moins deux hivers parmi les trois hivers précédents 

(Milleret et al., 2021) : 

 

 Prevdetsi ~ Bernoulli(probDet)  

 

où probDet représente la probabilité qu’un individu de la population ait été détecté au cours 

d’au moins deux hivers parmi les trois hivers précédents. 

 

- Le sexe Sexe de l'individu en tant que variable binaire (Sex = 0 si femelle, et Sex = 1 si mâle). 

Étant donné que le sexe de l'individu n'est pas connu pour les individus augmentés ainsi que 

pour quelques individus détectés, le sexe est une variable partiellement latente telle que : 

 

Sexi ~ Bernoulli (probMale) 

 

où probMale représente la probabilité qu'un individu de la population soit un mâle. 

 

2.4. Ajustement du modèle 

Nous avons normalisé toutes les covariables et ajusté le modèle bayésien SCR à l’aide de la 

méthode de Monte Carlo par chaînes de Markov en utilisant NIMBLE 1.3.0 (de Valpine et 

al., 2017, 2024) et nimbleSCR 0.2.0 (Bischof et al., 2020c ; Turek et al., 2020) sous R 4.3.0 (R 

Core Team, 2023). Nous avons utilisé les techniques de calcul décrites dans (Milleret et al., 

2019 ; Turek et al., 2021) pour accélérer le calcul du modèle. Nous avons exécuté 4 chaînes 

de 37 500 itérations avec une période de rodage de 7 500 itérations. Nous avons évalué la 

convergence du modèle à l'aide du diagnostic de Gelman-Rubin Rhat <1,1 (Gelman et Rubin, 

1992) ainsi qu'en inspectant visuellement le mélange des paramètres. Pour obtenir des 

estimations de la taille de la population, nous n'avons pris en compte que les individus vivants 

(zi = 1) dont les centres d'activité se situaient à l'intérieur des frontières administratives 

Françaises. 

 

3. RESULTATS 
Au total, 1 964 échantillons prélevés au cours de l'hiver 2023/24 ont fait l'objet d'une analyse 

génétique, parmi lesquels 952 ont pu être génotypés avec une qualité suffisante pour attribuer 

un identifiant de loup (Fig. 1). Cela correspondait respectivement à 467, 469 et 16 détections 

de femelles, de mâles et d'individus de sexe indéterminé. Au total, 576 individus différents 

(femelles = 276, mâles = 284, sexe indéterminé = 16) ont été détectés, ce qui a conduit à une 

moyenne de 1,65 détection par individu détecté. 

 

La densité des loups était en corrélation positive avec la présence récente (𝛽Rec = 0,89 ; 

intervalle de crédibilité à 95% = 0,78 ; 1,01), la superficie forestière (𝛽For = 0,40 [0,28 ; 0,52]) 

et la couverture de végétation naturelle basse (𝛽Low = 0,14 [0,02 ; 0,26]). La densité de 

population humaine était négativement corrélée à la densité de loups (𝛽Human = -0,13 ; [-0,29 ; 

0,02]). La probabilité de détection variait spatialement, en fonction des différents types de 
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régions (Annexe SI ; Fig. S3), et était corrélée positivement avec la présence de neige (𝛽Snow 

= 0,18 ; [0,10 ; 0,26]) et la densité des routes (𝛽Roads = 0,21 ; [0,09 ; 0,35]). Les individus 

détectés au cours de ≥ 2 hivers (au cours des trois derniers hivers) avaient une plus grande 

chance d’être détectés (𝛽PrevDet = 0,40 ; [0,15 ; 0,65]). La probabilité de détection des mâles 

avait tendance à être inférieure à celle des femelles (𝛽Sexe = -0,12 ; [-0,34 ; 0,09]). Cependant, 

aucun signal marqué n’a été observé entre la probabilité de détection et la covariable d’effort 

(𝛽Effort = 0,03 ; (-0,04 ; 0,09]). Enfin, le paramètre d’échelle 𝜎 de la fonction de détection a été 

estimé à 4,08 km (3,87 km ; 4,32 km). 

 

La taille de la population de loups a été estimée (intervalle de crédibilité à 95%) entre 920 et 

1 125 individus en 2023/24 (moyenne = 1 013). Étant donné que 576 individus ont été 

détectés, cela signifie que la probabilité de détection individuelle a été estimée à 56,9% [51-

62%] en 2023/24. 

 

4. DISCUSSION 
Dans cette étude, nous avons appliqué des modèles spatiaux de capture-recapture afin 

d’estimer la taille de la population de loups en France à partir de données d’échantillonnage 

génétique non invasif. Les modèles SCR exploitent les informations spatiales contenues 

dans les détections individuelles pour tenir compte des variations individuelles et spatiales de 

la détectabilité, ainsi que de la répartition non homogène des individus au sein du paysage 

(Efford, 2004 ; Role et Young, 2008 ; Borchers et Efford, 2008 ; Royle et al., 2014). Comme 

prévu, nous avons constaté une forte association entre la densité actuelle de loups et les 

déterminants spatiaux liés à l’histoire de la recolonisation de l’espèce et aux caractéristiques 

du paysage. Notre étude constitue une étape importante vers l’obtention d’estimations 

robustes et précises de la taille de la population de loups, ce qui est essentiel pour la gestion 

des loups en France. 

 

Nous avons constaté que la probabilité de détection était positivement associée à la présence 

de neige et à l’accessibilité, représentée par la densité du réseau routier. Ces deux facteurs 

sont connus pour faciliter la détection des traces de loups et du matériel ADN (Bischof et 

al., 2020b). La détectabilité variait également considérablement d’une région à l’autre (Annexe 

S1 ; Fig. S3). Notre objectif en incluant ces régions était de saisir les différences à grande 

échelle de la détectabilité liées à l'échantillonnage, aux caractéristiques du paysage ou à la 

biologie de l'espèce (par exemple, la taille du domaine vital) qui n'étaient pas expliquées par 

les descripteurs spatiaux du paysage que nous avons utilisés. Cependant, les variables 

incluses n'ont pas permis de saisir les variations à petite échelle de la détectabilité, qui 

pourraient être liées, par exemple, aux conditions d'enneigement locales. La capacité à 

prendre en compte à la fois l'hétérogénéité individuelle et spatiale de la détectabilité est un 

atout majeur des modèles SCR pour obtenir des estimations robustes de la taille des 

populations. Cela est particulièrement important lors de la production d'estimations à grande 

échelle de la taille des populations, où les programmes de surveillance, les caractéristiques du 

paysage et même le comportement des individus surveillés sont susceptibles d'être 

spatialement hétérogènes (Bischof et al., 2020b ; Marucco et al., 2023). 

 

Comme souvent, la répartition actuelle des grands carnivores reflète l’histoire de la 

recolonisation et/ou les politiques de gestion (Marucco et al., 2023 ; Moganaki et al., 2023). 
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Ici, nous avons constaté que la densité des loups était corrélée aux zones de présence récente. 

En France, cette présence récente est liée à l’événement de recolonisation qui a débuté dans 

les années 1990, lorsque des loups issus de la population Italienne se sont étendus dans les 

Alpes Françaises. Depuis lors, la population de loups n’a cessé de croître tant en étendue 

qu’en taille (Cubaynes et al., 2010 ; Louvrier et al., 2018). Les loups occupent désormais la 

quasi-totalité de la région Alpine, qui constitue le cœur de la population à l’échelle nationale. 

D’autres covariables ont indiqué que la densité des loups était plus faible dans les zones à 

forte densité humaine, mais plus élevée dans les zones forestières et à faible végétation 

naturelle, typiques des paysages Alpins. Cette tendance suggère une tendance générale à éviter 

les zones dominées par l’homme, ce qui concorde avec les connaissances existantes sur la 

population Française (Louvrier et al., 2018) et la population Italienne voisine (Marucco et al., 

2023). 

 

L’étendue de l’habitat a été définie comme la zone située dans un rayon de 100 km autour de 

toutes les détections d’individus confirmées obtenues auprès du NIGS au cours de l’hiver 

2023/24. Cette étendue a été définie de manière arbitraire, dans le but d’éviter d’inclure de 

vastes zones dépourvues de détections d’individus. L’estimation de la densité de population 

dans les zones sans détection ou avec très peu de détections est difficile, car le modèle doit 

s’appuyer uniquement sur la prédiction de la densité basée sur les covariables spatiales 

utilisées et sur la probabilité de détection prédite. Cette question est particulièrement 

pertinente dans notre cas, car aucune mesure directe de l'effort de recherche n'était disponible 

et parce que les caractéristiques du paysage diffèrent considérablement entre la zone occupée 

par le cœur de la population et le front de colonisation actuel. Compte tenu des grandes 

capacités de dispersion des loups (Razen et al., 2016 ; Konec et al., 2024), des individus sont 

parfois observés en dehors de l'habitat défini. Cependant, ceux-ci ne représentent 

probablement qu’un très petit nombre d’individus, et pour estimer la taille totale de la 

population, il est plus rentable de concentrer les efforts de terrain et les analyses statistiques 

au sein de l’aire de répartition principale de la population, où se trouve la majeure partie de 

celle-ci. Nous identifions la définition de l’étendue de l’habitat comme un aspect important 

nécessitant d’être affiné dans les futures évaluations de la taille de la population de loups 

(Milleret et al., 2025a). 

 

Les programmes de surveillance à grande échelle sont coûteux sur le plan logistique et 

financier à mettre en place et à maintenir, en particulier pour les carnivores au comportement 

insaisissable et aux vastes territoires. L'implication de multiples parties prenantes est donc 

une stratégie courante pour surveiller les populations de loups à grande échelle spatiale 

(Razen et al., 2020 ; Marucco et al., 2023). Le réseau Français loup-lynx comprend un large 

éventail de contributeurs, allant de professionnels de diverses agences d’État à des bénévoles 

tels que des chasseurs, des naturalistes et des bergers. Cette approche collaborative offre de 

nombreux avantages mais présente également des défis logistiques. Dans notre cas, il n’a pas 

été possible d’enregistrer l’effort de recherche, ce qui nous a contraints à nous appuyer sur 

un indicateur de substitution, qui n’a montré aucune corrélation avec la probabilité de 

détection. L'effort de recherche des membres d'autres agences publiques ou des bénévoles 

n'a pas été pris en compte dans cet indicateur, ce qui explique probablement l'absence de 

corrélation entre cette covariable et la probabilité de détection. Néanmoins, les estimations 

de la taille de la population de SCR sont généralement robustes face aux variations non 

modélisées de l'effort de recherche, tant qu'il n'y a pas de lacunes spatiales importantes dans 
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l'échantillonnage (Moganaki et al., 2021). À cet égard, la stratégie d'échantillonnage de l'hiver 

2023/24 a assuré la couverture de toutes les grilles définies et évité des lacunes spatiales 

importantes. Nous avons également pris en compte l'hétérogénéité à grande échelle de la 

détectabilité liée à l'accessibilité, aux conditions d'enneigement et aux régions administratives. 

Bien que des méthodes aient été proposées pour tenir compte de l'hétérogénéité spatiale 

latente de la détectabilité, leur application reste prohibitive sur le plan informatique à grande 

échelle (Dey et al., 2023). 

 

L'enregistrement des variations spatiales à petite échelle de l'effort de recherche (par exemple, 

le nombre de kilomètres parcourus, le nombre de visites) permettrait non seulement 

d'améliorer l'estimation de la taille de la population (Moganaki et al., 2021), mais aussi 

d'optimiser l'efficacité du programme de surveillance actuel (Boiani et al., 2024). Tant que 

ces données ne seront pas disponibles, nous nous abstenons d'utiliser les modèles SCR pour 

produire des cartes de densité ou des estimations régionales de la taille des populations 

(Bischof et al., 2020b). 

 

En fixant un nombre cible d'échantillons à collecter, la stratégie de surveillance 2023/2024 a 

garanti un échantillonnage sur l'ensemble de la zone de présence du loup, avec une 

probabilité de détection > 0 dans toutes les zones occupées. Cette stratégie d'échantillonnage 

nous a permis d'utiliser des méthodes de capture-recapture spatiales plutôt que des méthodes 

non spatiales (Cubaynes et al., 2010). Avec les modèles SCR, l'hétérogénéité spatiale et 

individuelle de la détectabilité peut être prise en compte, ce qui rend le SCR robuste face à 

un large éventail de conditions (Bischof et al., 2020a ; Dey et al., 2022 ; Theng et al., 2022 ; 

Efford, 2025), même lorsque des efforts de recherche détaillés ne sont pas disponibles 

(Moganaki et al., 2021). 

 

En exploitant les informations spatiales issues des détections individuelles, les modèles SCR 

permettent également d’estimer la taille des populations spécifiques à une région (Bischof et 

al., 2020b), la survie spatiale (Milleret et al., 2023, 2025b) et les déplacements (Efford et 

Schofield, 2022 ; Kervellec et al., 2023). Cependant, l’estimation de la taille de population 

d’une espèce insaisissable et à large aire de répartition à grande échelle reste coûteuse sur le 

plan économique et pose des défis logistiques et statistiques (Bischof et al., 2020b). Compte 

tenu de l’expansion spatiale actuelle des loups en France, le maintien d’une telle stratégie 

d’échantillonnage pourrait s’avérer difficile à l’avenir. Par conséquent, améliorer la 

rentabilité des programmes de surveillance (Boiani et al., 2024), intégrer plusieurs sources de 

données (Gervasi et al., 2024) ou envisager des indicateurs alternatifs ne nécessitant pas 

d'estimation explicite de la taille de la population (Bauduin et al., 2025) pourrait s'avérer 

nécessaire pour une surveillance efficace de la population de loups. 

 

4.1. Implications pour la gestion 

En France, les estimations de la taille de la population de loups obtenues à partir de modèles 

de capture-recapture sont utilisées pour déterminer le nombre maximal d’individus pouvant 

être abattus légalement (Arrêté du 23 octobre 2020, 2020, art. 1). L’utilisation de méthodes 

dont il a été démontré qu’elles fournissent des estimations fiables est donc essentielle pour 

la gestion et la conservation de l’espèce. Dans cet article, notre objectif n’était pas de 

comparer différentes approches – qui ont toutes leurs propres avantages et limites – mais 

plutôt de démontrer l’application de modèles de capture-recapture spatiaux (SCR) pour 
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estimer la taille de la population de loups en France. Bien que les estimations de la taille de 

population issues des modèles SCR soient considérées comme robustes et généralement plus 

précises que celles des modèles de capture-recapture non spatiaux (Blanc et al., 2013), des 

biais dans les estimations de la taille de population liés au comportement des loups (Bischof 

et al., 2020a), des erreurs génétiques (Kodi et al., 2024), des individus non comptabilisés 

(Cubaynes et al., 2010) ou une hétérogénéité spatiale de la détectabilité (Moganaki et al., 2021) 

peuvent survenir. Dans ce contexte, 1) des tests de bon ajustement fiables, spécifiquement 

développés pour les modèles SCR afin d’évaluer les performances des modèles et d’identifier 

les sources potentielles de biais (Dey et al., 2022 ; Choo et al., 2024 ; Efford, 2025), et 2) des 

méthodes permettant de prendre en compte les sources inconnues d'hétérogénéité spatiale 

et individuelle de la détectabilité à l'aide d'ensembles de données SCR à grande échelle (Dey 

et al., 2023) sont nécessaires. 

 

Le nombre maximal de loups pouvant être légalement abattus en France est actuellement 

fixé à 19% de l'estimation de la taille moyenne annuelle de la population. Quelle que soit la 

méthode utilisée, les estimations de la taille de la population sont sujettes à des incertitudes 

et à des biais potentiels. Cependant, les décisions de gestion actuelles reposent sur une 

estimation ponctuelle et ne permettent pas d'intégrer formellement l'incertitude dans la prise 

de décision. L'intégration complète de l'incertitude favoriserait également un cadre de gestion 

adaptative, dans lequel les conséquences de différentes intensités d'abattage pourraient être 

mises à jour annuellement, tout en tenant compte des objectifs de gestion, des 

réglementations et des nouvelles connaissances (Marescot et al., 2013 ; Andrén et al., 2020). 

Dans ce contexte, nous soulignons l'importance de rendre compte, de communiquer et 

d'utiliser les estimations d'incertitude, telles que les intervalles de crédibilité à 95%. 

 

Déclaration de contribution des auteurs selon CRediT 

Cyril Milleret : Rédaction - révision et édition, Rédaction - version originale, Visualisation, 

Validation, Logiciels, Méthodologie, Enquête, Analyse formelle, Conceptualisation. 

Christophe Duchamp : Rédaction - révision et édition, Validation, Ressources, 

Administration du projet, Méthodologie, Curation des données, Conceptualisation. Sarah 

Bauduin : Rédaction - révision et édition, Curation des données. Cécile Kaerle : Rédaction - 

révision et édition, Gestion des données. Agathe Pirog : Rédaction - révision et édition, 

Gestion des données. Guillaume Queney : Rédaction - révision et édition, Gestion des données. 

Olivier Gimenez : Rédaction - révision et édition, Validation, Supervision, Ressources, 

Administration du projet, Méthodologie, Obtention de financement, Analyse formelle, 

Conceptualisation. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



Milleret et al. 2026                                                                                                       Traduction DeepL & RP – 06/05/2026 14 



Milleret et al. 2026                                                                                                       Traduction DeepL & RP – 06/05/2026 15 

 


	Estimation de la taille de la population de loups en France à l'aide d'un échantillonnage génétique non invasif et de modèles spatiaux de capture-recapture
	1. INTRODUCTION
	2. MATERIEL et METHODES
	3. RESULTATS
	4. DISCUSSION


