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Résumé

La dispersion est un processus fondamental qui fagonne les groupes sociaux en influant sur
la diversité génétique, la composition des groupes et les dynamiques sociales par le biais de
I'immigration et de l'installation qui s’ensuit. Chez les animaux vivant en groupe, la dispersion
ne se résume pas simplement a quitter un groupe pour rejoindre un autre, car les individus
qui se dispersent doivent également étre acceptés par un groupe déja établi pour que la
dispersion soit couronnée de succes. Comprendre comment et pourquoi de nouveaux
individus s’intégrent dans des groupes sociaux établis reste une question centrale, en
particulier lorsque les avantages pour les membres existants ne sont pas évidents. Cette
question persiste en partie parce que les conditions écologiques et sociales qui déterminent
Pétablissement des individus en dispersion restent mal comprises. Nous avons tiré parti
d’un régime de chasse existant et examiné 18 années de données sur le cycle de vie d’une
population sauvage de loups gris (Canis lupus) se reproduisant en coopération afin de
comprendre la dynamique d’immigration au sein des groupes. Plus précisément, nous
avons évalué dans quelle mesure les conditions sociales et environnementales au sein des
groupes permettaient de prédire la probabilité qu'un individu en dispersion s’integre avec
succes dans un groupe, en analysant comment le renouvellement des reproducteurs, le
prélevement annuel, la taille du groupe et le lien de parenté génétique influengaient cette
décision. Le renouvellement des males reproducteurs a eu leffet le plus marqué sur la
probabilité d’établissement des individus en dispersion, ce qui suggere que la perte de rdles
sociaux clés peut créer des opportunités pour de nouveaux individus de rejoindre les
groupes. Nous avons également mis en évidence une interaction entre la taille du groupe et
le prélevement. En quantifiant les conditions qui déterminent I’établissement des immigrants,
nous mettons en lumié¢re un mécanisme influencant la stabilité et la structure des groupes
pratiquant I’élevage coopératif. Contrairement aux études axées sur les décisions individuelles
de dispersion, nos travaux soulignent comment la variation des conditions écologiques et
sociales détermine I’établissement des disperseurs au sein des groupes.
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INTRODUCTION

La dispersion est un processus tres répandu et fondamental sur le plan écologique, qui
influence la dynamique des populations, la diversité génétique et la répartition des espéces
(Clobert et al. 2012). Elle se compose de trois étapes distinctes : ’émigration, le passage
temporaire et Pimmigration (Bowler et Benton 2005). Au cours de la phase d’immigration
en particulier, les espéces sétablissent en fonction d’une combinaison de facteurs
écologiques, sociaux et individuels, tels que la disponibilité des ressources et des territoires,
la présence de congéneres et les signaux sociaux (Clobert et al. 2012). L’immigration peut
étre tres variable et influencée par la disponibilité d’habitats adaptés et d’opportunités
sociales, telles que des territoires vacants et des partenaires potentiels (Boyd et Pletscher
1999 ; Morales-Gonzalez et al. 2021). De plus, une immigration réussie, ou une implantation,
peut augmenter directement la taille de la population dans les territoires de colonisation
(Espenshade et al. 1982), servir de source de connectivité génétique, réduire la consanguinité
entre populations distinctes (Wright 1949 ; Koenig et Pitelka 1979 ; Allendorf et al. 2022), et
contribuer a la résilience des populations en favorisant la stabilité démographique et la
recolonisation des habitats inoccupés (Brown et Kodric-Brown 1977).

Alors que de nombreuses especes s’établissent en fonction de facteurs écologiques ou
individuels, les especes a reproduction coopérative sont confrontées a des contraintes
sociales supplémentaires qui compliquent les décisions de dispersion et d’établissement. Chez
ces especes, les individus retardent souvent leur dispersion au-dela de la maturité sexuelle
afin d’aider a élever les jeunes au sein de leur groupe natal tout en attendant des opportunités
de reproduction (Hamilton 1964 ; Koenig et al. 1992 ; Clutton-Brock et al. 2016). Ce
comportement, connu sous le nom de philopatrie, peut accroitre la valeur sélective indirecte
grace a des avantages liés a la sélection par la parenté, bien qu’il se fasse au prix d’un retard
dans la reproduction directe (Clutton-Brock 2006). A Pinverse, les individus qui se
dispersent peuvent obtenir plus rapidement des opportunités de reproduction, mais au risque
d’une mortalité plus élevée (Boyd et Pletscher 1999 ; Clutton-Brock 2006 ; Kingma et al.
2016). Dans certains cas, les groupes peuvent méme tirer des avantages indirects en termes
de valeur sélective en acceptant des immigrants non apparentés, bien que de telles décisions
solent souvent influencées par des compromis complexes impliquant la taille du groupe, sa
stabilité et les opportunités de reproduction (Clutton-Brock et al. 2002 ; Koenig et al. 2016).

Contrairement aux espéces asociales, la dynamique des espéces sociales est déterminée non
seulement par les comportements individuels, mais aussi par la structure et les interactions
au sein du groupe social. Dans les groupes sociaux, méme la perte d’un seul membre, tel
qu’un reproducteur, peut déstabiliser les hiérarchies et modifier les schémas de dispersion.
De telles perturbations peuvent entrainer une dispersion accrue, une cohésion réduite du
groupe et des changements dans les roles reproductifs ou les comportements d’entraide
(Mech et Boitani 2003 ; Borg et al. 2015). Ces effets ont été observés chez de nombreux
taxons, tels que les suricates (Suricata suricatta) ; la perte d’'un reproducteur dominant entraine
souvent des luttes de pouvoir et la scission du groupe (Clutton-Brock et al. 2001) ; chez les
pics a glands (Melanerpes formicivorus), 1a perte d’un reproducteur peut déstabiliser les coalitions
coopératives et retarder la reproduction (Koenig et al. 2011), et chez les cichlidés a
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reproduction coopérative (INeolamprologus pulcher), les poissons auxiliaires peuvent se disperser
ou modifier leur comportement a la suite de la perte d’individus dominants (Stiver et al.
2000). Ces conséquences au niveau du groupe peuvent influencer non seulement le moment
de la dispersion, mais aussi la décision des immigrants de s’établir ou non en groupes.

L’immigration joue un role clé dans la formation de la dynamique de groupe chez les espéces
a reproduction coopérative, mais ses déterminants sociaux sont moins bien compris.
L’immigration peut modifier la taille, la structure et les hiérarchies sociales du groupe, ce qui
affecte a son tour le succes reproductif et la coopération (Jennions et Macdonald 1994 ; Fuller
et al. 2003). Par exemple, la taille du groupe peut influencer l'intégration des individus en
dispersion au sein de groupes pratiquant la reproduction coopérative. Chez les lycaons
(Lycaon pictus), des groupes plus importants peuvent se traduire par un meilleur succes
reproductif pour les reproducteurs dominants au sein du groupe (Gusset et Macdonald
2010). En tant qu’espéces pratiquant la reproduction coopérative et présentant des cycles de
vie complexes, des especes telles que les loups gtis (Canis lupus) compliquent encore
davantage la dynamique de dispersion en changeant de groupe a plusieurs reprises au cours
de leur vie (Mech et Boitani 2003). Les loups des Rocheuses du Nord, aux Etats-Unis,
acceptent également rarement les disperseurs en tant qu’auxiliaires.

Au contraire, ils integrent généralement les individus adoptés en tant que reproducteurs au
sein d’un groupe (Bassing et al. 2020 ; Ausband 20224). Cela suggere une influence nuancée
de la sélection par parenté dans ces populations (Hamilton 1964 ; Jennions et Macdonald
1994). Bien que la dispersion des loups ait fait 'objet d’études approfondies (Jimenez et al.
2017 ; Mech 2020 ; Morales-Gonzalez et al. 2021), les conditions spécifiques qui conduisent
a Iintégration d’immigrants au sein de groupes établis restent floues (Morales-Gonzalez et
al. 2021).

La maniere dont les pressions humaines, telles que les prélevements (par exemple, la chasse
et le piégeage), affectent I’établissement des individus en dispersion chez les espéces a
reproduction coopérative n’a guere retenu lattention. Clarifier ces schémas pourrait
améliorer les prévisions concernant les réponses des populations chez des especes comme le
loup gris, car celles-ci peuvent maintenir la stabilité de leur population grace a une dispersion
compensatoire lorsque les taux de prélevement restent inférieurs a 29% (Fuller et al. 2003 ;
Adams et al. 2008 ; Creel et Rotella 2010). Toutefois, cela repose sur une immigration
constante en provenance des populations voisines pour compenser la mortalité (Fuller et al.
2003). Bassing et al. (2020) ont constaté que 'immigration ne compensait pas la mortalité
due a la chasse dans les populations de loups et ont suggéré que la structure sociale des
groupes de loups pouvait limiter I'effet compensatoire de 'immigration.

Méme au sein de populations stables, la chasse peut avoir un impact négatif sur la génétique,
la démographie et les structures sociales des loups (Rick et al. 2017 ; Zunna et al. 2023). Dans
les groupes de parenté, la mortalité due a I'activité humaine peut créer des places vacantes
pour la reproduction ou perturber les structures sociales, ce qui peut inciter davantage les
individus subordonnés a rester sur leur territoire natal pour attendre des opportunités de
reproduction (Ausband 20224). Parallélement, la chasse peut perturber les dynamiques
sociales et les systemes d’accouplement, entralnant un renouvellement plus rapide des
reproducteurs et une dispersion accrue des juvéniles.
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Les complexités sociales et environnementales, ainsi que les variations dans les schémas
d’implantation, fagonnent la dynamique des groupes de loups (Jimenez et al. 2017 ; Ausband
20224). En particulier, des facteurs sociaux tels que la structure de la meute, les liens de
parenté et les traits individuels peuvent influencer les décisions d’implantation (Mech 2020).
Comme peu d’especes pratiquant la reproduction coopérative sont confrontées a une chasse
intensive, les loups gris de 'ldaho, aux Etats-Unis, offrent Poccasion d’étudier comment de
telles pressions influencent les schémas de dispersion. Le Département de la péche et de la
chasse de I'Idaho a fixé des saisons de chasse et de piégeage qui ont entrainé des variations
de I'intensité annuelle de la chasse au fil du temps, fournissant ainsi une expérience naturelle
permettant d’examiner comment la chasse affecte la dynamique des groupes. Alors que des
études antérieures ont eu recours a des prélévements expérimentaux d’individus chez les
petits mammiferes et les poissons pour étudier I'immigration (Hannon et al. 1985 ; Stiver et
al. 20006), notre recherche examine l'immigration au sein des groupes a la suite de
prélevements potentiels dus a la chasse. Nous avons utilisé des données génétiques a long
terme (2008 a 2020) issues d’échantillons de matieres fécales afin d’identifier les facteurs

influencgant I’établissement des disperseurs.

Nous avons étudié comment des facteurs tels que la taille du groupe, le renouvellement des
reproducteurs, la parenté génétique et I'intensité de la chasse influencaient la probabilité
d’une immigration réussie par un individu en dispersion. Nous avons émis I’hypothése
quune parenté génétique plus élevée au sein des groupes augmenterait 'immigration en
raison de I’évitement de la consanguinité (Allendorf et al. 2022). Nous avons également émis
Phypothése que les petits groupes seraient plus enclins a accepter des individus en dispersion
afin d’accroitre la taille du groupe, car les grands groupes offrent de meilleurs avantages en
termes de survie et de reproduction (Jennions et Macdonald 1994 ; Heg et al. 2005 ; Gusset
et Macdonald 2010 ; Ausband et Mitchell 2021). De plus, nous nous attendions a ce que le
renouvellement des reproducteurs influence I'immigration, en particulier celui des males
reproducteurs, car ceux-ci ont une plus grande tendance a la dispersion (Jimenez et al. 2017 ;
Morales-Gonzalez et al. 2021). Nous avons également anticipé qu’une augmentation de la
chasse au loup entralnerait une immigration accrue de loups disperseurs au sein des groupes,
en raison des opportunités de reproduction supplémentaires offertes par les reproducteurs
abattus. Ensuite, nous nous attendions a ce que la chasse et la taille du groupe interagissent
pour fagonner I'implantation des disperseurs au sein des groupes, car la chasse réduit la taille
du groupe en éliminant des individus, ce qui peut perturber la structure sociale. Enfin, nous
avons prédit quun modcéle global serait le mieux a méme d’expliquer le succes de
I'immigration des disperseurs, car tous les facteurs sont susceptibles de contribuer aux
résultats de 'immigration.

METHODES

Zone d'étude

L'Idaho, situé a l'ouest de la ligne de partage des eaux aux Etats-Unis, présente une
topographie et des climats variés sur ses 216 632 km? L'altitude varie entre 217 et 3 859 m,
avec des températures moyennes comprises entre —7 et 9°C en hiver (de novembre a mars)
et entre 1 et 29°C en été (d'avril a octobre). Notre étude combine les données sur les
prélévements de loups a ’échelle de I’Etat avec des prélévements génétiques non invasifs sur
les selles, réalisés dans trois zones cibles au sein de cing unités de gestion du gibier (GMU 4,
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28, 33 a 35 ; Iig. 1), principalement sur des terres gérées par le Service forestier américain.
Le nord de 'Idaho (GMU 4 ; 3 189 km?) bénéficie d’un climat d’influence maritime, avec des
étés chauds et secs et des hivers froids et humides, et recoit entre 64 et 127 cm de

précipitations annuelles.
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Figure 1. Carte de I'ldaho (Etats-Unis) sur laquelle sont mises en évidence les unités de gestion de la faune
(GMU) et délimitées les zones d'étude, indiquant les trois zones prioritaires pour le prélevement
d'échantillons génétiques de loups gris entre 2008 et 2020

La végétation comprend la pruche de ’'Ouest (Isuga heterophylla) aux altitudes plus basses et le
sapin subalpin (Abzes lasiocarpa) aux altitudes plus élevées, ainsi que le cédre rouge de 'Ouest
(Thuja plicata) dans les zones humides. Le sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesiz), le pin
ponderosa (Pinus ponderosa) et le pin tordu (P. contorta) dominent les sites plus secs. L'activité
d'exploitation forestiere est modérée a élevée. Le centre et I'est de I'ldaho (GMU 28 ; 3 388
km?) constituent une zone de transition entre les foréts de coniferes, la steppe a armoise et
le haut désert.

Les précipitations annuelles varient entre 30,5 et 63,5 cm. Cette région comprend la rivicre
Salmon et le Frank Church Wilderness Complex, la plus grande zone sauvage contigué des
48 Fitats contigus. La végétation se compose d’armoise (Artemisia tridentata), de pin tordu et
de pin ponderosa. Le sud de I'ldaho (GMU 33 a 35 ; 3 861 km?) s’étend sur certaines parties
des foréts nationales de Sawtooth, Payette et Salmon-Challis. Il comprend des canyons arides,

des terres agricoles et des paysages urbains fragmentés, avec des précipitations annuelles
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comprises entre 20,3 et 30,5 cm. La région abrite des écosystemes diversifiés répartis dans
des habitats variés. Dans les trois zones d’étude, les loups se nourrissent d’ongulés de grande
et moyenne taille, notamment I'orignal (Ales alees), le cerf de Virginie (Odocoilens virginianus),
le cerf mulet (O. hemionus) et le wapiti (Cervus canadensis).

Collecte de données sur le terrain

Nous avons utilisé un ensemble de données a long terme (2008 a 2020) d’échantillons de
maticres fécales de loups gris de I'Idaho et avons prélevé des échantillons aupres de meutes
a plusieurs reprises au fil des années dans les trois zones d’étude. Chaque année, le personnel
de terrain a recueilli des échantillons génétiques non invasifs (mati¢res fécales de loups) dans
les trois zones ciblées tout en surveillant 10 a 18 groupes de loups. Nous avons suivi les
méthodes de terrain décrites dans Ausband et al. (2010), qui décrivent I’échantillonnage
génétique sur les sites d’élevage des louveteaux, ou sites de rendez-vous, c’est-a-dire les lieux
ou les groupes de loups se rassemblent pendant les mois d’été avant que les louveteaux ne
deviennent plus mobiles. Un modéele prédictif d’habitat intégrant lindice NDVI
(végétation), la rugosité et la courbure identifie les zones présentant une forte aptitude
(=70%) a servir de sites de rendez-vous (Ausband et al. 2010). Nous avons localisé ces sites
en utilisant des séries de hurlements et des traces de loups pour déterminer le centre de
Pactivité des loups. Chaque année, nous avons collecté environ 125 a 200 échantillons de
crottes par groupe, composés d’environ 60% d’échantillons d’adultes et 40% de petits. Les
excréments d’adultes (diametre >2,5 cm) et ceux de louveteaux (<2,5 cm) ont été distingués
en fonction de la taille des échantillons fécaux trouvés sur les sites de rendez-vous. Les efforts
d’échantillonnage se sont concentrés sur ces emplacements pendant les mois d’été (avril a
aout), période optimale pour recenser un groupe entier avant que les louveteaux ne
deviennent plus mobiles.

Méthodes de laboratoire

Nous avons extrait ’ADN des échantillons de matieres fécales prélevés dans nos trois zones
d’étude a I'aide de kits Qiagen (Qiagen, Inc., Valencia, CA) et du kit Zymo Quick-DNA
Fecal/Soil Microbe Miniprep (Zymo Research, Irvine, CA), dans un laboratoire spécialisé
dans PADN de faible qualité au sein du Laboratoire de génétique écologique, évolutive et de
conservation de ’'Université de 'ldaho. Chaque extraction comprenait un témoin négatif afin
de détecter toute contamination croisée. De plus, nous avons réalisé un test d’identification
des especes par ADN mitochondrial afin d’identifier les espéces cibles et d’écarter les
échantillons de mauvaise qualité (de Barba et al. 2014). Pour les échantillons de tissus, nous
avons extrait PADN a Taide des kits Qiagen DNeasy Blood and Tissue (Qiagen Inc.,
Valencia, CA, Etats-Unis) avec des témoins négatifs.

Nous avons génotypé les échantillons a I'aide d’'une combinaison de deux tests multiplex
distincts par réaction en chaine par polymérase (PCR), couvrant 18 loci microsatellites
nucléaires. Nous avons dans un premier temps utilisé 10 loci microsatellites et amorces pour
déterminer a la fois 'identité individuelle et le sexe de tous les échantillons de loups. Les 8
loci microsatellites supplémentaires ont été analysés exclusivement sur I’échantillon de la
meilleure qualité provenant de chaque individu et ont servi a vérifier les échantillons si
nécessaire (Stenglein et al. 2010, 2011 ; Stansbury et al. 2014).
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Nous avons séparé les produits de PCR en fonction de leur taille a I'aide de I'appareil
capillaire Applied Biosystems 3130x1 (Applied Biosystems Inc., Foster City, CA, Etats-Unis)
et avons identifié les pics de génotype a I'ceil nu avec GENEMAPPER 5.0 (Applied
Biosystems Inc.). Nous avons identifié les correspondances individuelles a I’aide du logiciel
Genalex (Peakall et Smouse 2012). Nous avons amplifié tous les échantillons a deux reprises
et exclu ceux présentant moins de 5 loci amplifiés avec succes. Les échantillons produisant
plus de 5 loci ont fait 'objet de 1 a 3 réplications supplémentaires. Nous avons déterminé les
hétérozygotes par consensus a partir de plus de 2 amplifications PC indépendantes pour
chaque locus, tandis que I'identification des homozygotes nécessitait plus de 3 amplifications
(Ausband et al. 2015). Chaque amplification PC comprenait a la fois des controles positifs et
négatifs.

Conformément aux résultats de raréfaction de Stenglein et al. (2011), nous avons extrait
PADN de 40 échantillons d’adultes et de 25 échantillons de jeunes afin d’obtenir des
probabilités de détection élevées, car Stenglein et al. ont constaté que la détection de tous les
individus d’un groupe atteignait une asymptote a ~65 échantillons. Si un groupe comptait
plus de deux individus détectés une seule fois, nous avons analysé des échantillons
supplémentaires, lorsqu’ils étaient disponibles, afin d’obtenir 10 génotypes consensuels
supplémentaires (Ausband et al. 2015). De plus, les génotypes de tous les individus capturés
une seule fois (<10% de I’ensemble des individus) répondaient aux critéres de fiabilité a 95%
(Miller et al. 2002).

L’analyse de 18 loci a révélé une tres faible probabilité d’identité chez les fréres et sceurs
(C’est-a-dire la probabilité que deux individus partagent le méme génotype), comprise entre
3,54 X 107™* et 1,18 X 107> (Ausband et al. 2017). Pour des informations plus détaillées sur
les techniques de laboratoire, consulter Stenglein et al. (2010, 2011) et Stansbury et al. (2014).

Arbres généalogiques

Apres avoir prélevé des échantillons de matiéres fécales de loups et extrait ’ADN, nous
avons utilisé les génotypes des loups individuels pour construire des arbres généalogiques
afin de déterminer la paternité et la maternité. Nous avons considéré tous les adultes comme
des parents potentiels et tous les louveteaux échantillonnés comme des descendants
potentiels chaque année. Nous avons établi des généalogies familiales a partir des données
relatives aux sites de rendez-vous a 'aide d’analyses de vraisemblance maximale dans le
logiciel COLONY, version 2.0.5.5 (Jones et Wang 2010). Nous avons dans un premier temps
calculé les fréquences alléliques pour chaque année a I'aide du logiciel COANCESTRY,
version 1.0.1.5 (Wang 2011), puis importé les résultats dans le logiciel COLONY pour
I'analyse des généalogies.

COLONY utilise une approche de maximum de vraisemblance pour estimer les relations
probabilistes parent-progéniture entre les individus. Nous avons autorisé la polygamie chez
les deux sexes et fixé un taux de perte d’alleles a 0,01, les autres taux d’erreur génétique, y
compris les mutations, étant également fixés a 0,01. A partir de COLONY, nous avons
généré des généalogies pour chaque groupe de loups. Ces analyses ont permis de déterminer
les classes d’age et les roles familiaux a partir des relations génétiques. Nous avons classé les
reproducteurs comme des adultes dont les analyses généalogiques ont établi qu’ils étaient les
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parents des louveteaux échantillonnés, et nous avons attribué les louveteaux a des parents
génétiquement apparentés. Tous les autres échantillons confirmés comme adultes sur le
terrain et non identifiés comme reproducteurs ont été considérés comme des « aides non
reproducteurs » pour chaque groupe et chaque année (Fig. 2).

15+ | Non-breeder |  Non-breeder
144  Non-breeder | Non-breeder |  Non-breeder |
13- Pup
124 Pup
114 Pup
104 | Pup | Non-breeder Status
o 91 | Pup Non-breeder | Non-breeder Breeder
% 8- [ Pup Non-breeder | Breeder (disperser)
= 74 [M Non-breeder
6 | Breeder (disperser) | Breeder | Pup
54 Pup |  Non-breeder |  Non-breeder | Breeder
44 Pup Non-breeder |
31 Pup Non-breeder |  Non-breeder |  Non-breeder
2 Breeder | Breeder | Breeder |
14 Breeder | Non-breeder |
2008 2009 2010 2011
Year

Figure 2. Exemple de graphique représentant |'évolution dans le temps d'un groupe d'étude, illustrant les
changements de taille et de composition du groupe. Le graphique montre les loups gris individuels et le
statut qui leur a été attribué chaque année, chaque individu étant représenté sur l'axe Y et les années
d'étude sur I'axe X pour une meute de ce jeu de données. Le statut peut changer d'une année a l'autre. Le
statut « reproducteur » désigne les parents connus des louveteaux pour 'année en question. Le statut
« disperseur » désigne les individus qui n'avaient pas été détectés les années précédentes au sein de cette
meute. Le statut « non reproducteur » désigne les individus auxiliaires de la meute qui ne se sont pas
reproduits cette année-la

Identification des loups disperseurs

Nous avons identifié les loups disperseurs a I'aide des généalogies de chaque groupe. Nous
avons défini les disperseurs comme des individus non apparentés au sein d’un groupe,
absents lors de 'année d’étude précédente mais présents lors de 'année d’étude suivante
(Stansbury et al. 2016). Etant donné que la plupart des dispersions de loups en Amérique du
Nord ont lieu pendant la période automne-hiver (Ballard et al. 1987 ; Boyd et Pletscher 1999 ;
Jimenez et al. 2017), nous avons attribué 'année de dispersion a 'année civile précédente, en
partant du principe que le disperseur avait quitté sa meute natale apres notre période de
détection estivale. Nous avons attribué 'année d’établissement a I'année civile au cours de
laquelle nous avons détecté pour la premicre fois le disperseur au sein d’un nouveau groupe,
ce qui indique le moment ou il a rejoint ce groupe. Cette approche tient compte des
disperseurs qui ont rejoint un groupe a 'automne ou en hiver mais qui n’ont été observés

qu’au cours de 'année d’étude suivante.

Renouvellement des reproducteurs et taille du groupe

Les généalogies ont permis d’estimer la taille du groupe, d’identifier le renouvellement des
reproducteurs et de déterminer a quel moment un individu dispersé provenant de Pextérieur
du groupe occupait une place de reproducteur. Nous avons classé comme « renouvellement
des reproducteurs » le cas ou un male ou une femelle, dont le statut de reproducteur ayant
eu des petits au cours d’'une année donnée avait été confirmé génétiquement, était remplacé
par un nouveau reproducteur l'année suivante (voir Fig. 2 pour un exemple de
renouvellement des reproducteurs). Seuls les cas pour lesquels des données sur deux années
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consécutives confirmaient un changement d’individu reproducteur, sur la base de la filiation
des petits, ont été considérés comme des événements de renouvellement. Les individus
dispersés rejoignaient souvent un groupe et devenaient reproducteurs au cours de leur
premiére ou deuxi¢me année (Ausband et al. 2017), ce qui entrainait un changement parmi
les individus reproducteurs et constituait un événement de renouvellement. Cette définition
rend compte des changements au sein des reproducteurs d’une meute et peut inclure des cas
faisant suite a des postes vacants créés par des loups abattus, bien que ces postes vacants
n’aient pas été directement distingués dans cette étude. Nous avons défini la taille du groupe
comme le nombre de loups adultes présents dans un groupe au cours de lannée
d’établissement. Les résultats de parenté issus de COLONY et des génotypes consensuels
ont fourni des estimations annuelles du nombre d’adultes dans chaque groupe par année.
Pour les groupes comptant un disperseur, nous avons retiré cet individu du décompte de la
taille du groupe. L’année d’établissement refléte la composition du groupe apres la période
d’automne et d’hiver, lorsque la mortalité d’origine humaine et naturelle est la plus élevée et
que les juvéniles émigrent le plus souvent (Jimenez et al. 2017). Nous avons exclu les
louveteaux de I'année, car ils n’étaient pas en vie pendant la période de dispersion de
I'automne et de I'hiver précédents.

Parenté génétique

Pour estimer la parenté génétique entre les individus du groupe, nous avons utilisé le
coeflicient de parenté Trio ML du programme COANCESTRY (Wang 2011), qui compare
des triades d’individus afin de calculer une valeur de probabilité des relations. Nous avons
calculé les valeurs moyennes de parenté génétique entre tous les loups adultes du groupe, en
incluant les dispersés ayant rejoint le groupe a partir de 'année de dispersion et en excluant
les dispersés du calcul. Dans ce contexte, la parenté moyenne peut permettre de prédire la
propension d’un dispersé a s’établir au sein d’un groupe.

Chasse au loup

Dans I'Idaho, les chasseurs et les trappeurs qui abattent un loup sont tenus de faire vérifier
et de déclarer leur prise dans un délai de 10 jours, et ils doivent présenter le crane et la peau
a un bureau de 'IDFG. De 2009, ainsi que de 2011 a 2020, le personnel de I’Etat a prélevé
une prémolaire, utilisée pour la datation par le cément (réalisée par le laboratoire Matson, a
Manhattan, MT, Ftats-Unis), et a également collecté des échantillons de tissus biologiques.
Pour estimer I'intensité de la chasse au loup a I’échelle de la population, nous avons divisé le
nombre total de loups abattus dans chaque zone d’étude par la superficie de celle-ci (en km?),
puis nous avons rapporté ce résultat a 1 000 km? afin de permettre la comparaison entre les
différentes GMU. La zone d’étude sud comprenant trois GMU (33, 34, 35), nous avons
additionné le nombre de loups abattus et les superficies respectives de ces GMU pour obtenir
une estimation globale. Nous avons attribué I'intensité de prélevement en fonction de I'année
de dispersion, car celle-ci englobe la saison de préléevement pendant la dispersion de cet
individu (automne-début d’hiver) et les places potentiellement libérées pendant cette période
au sein de la meute qu’il a rejointe.

Analyse statistique

Afin d’examiner les facteurs permettant de prédire si un loup réussit a s'intégrer dans une
meute, nous avons ajusté un modele linéaire généralisé (GLM) avec une distribution
binomiale et une fonction de liaison logit a I'aide du logiciel R (R Core Team 2025). La
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variable de réponse était le fait qu'une meute de loups ait accepté ou non un individu en
dispersion (binaire : 0 = non, 1 = oui) pour chaque année d’étude. Les variables prédictives
comprenaient le renouvellement des reproducteurs males et femelles, le degré moyen de
parenté génétique, le préléevement de loups et la taille du groupe. Tous les prédicteurs ont été
standardisés a I’aide de scores z afin d’assurer leur comparabilité.

Nous avons commencé par ajuster un GLM ne comportant que les effets fixes normalisés.
Ensuite, nous avons ajusté un GLM incluant une interaction entre la taille normalisée du
groupe et le nombre normalisé de loups prélevés afin d’évaluer comment différentes
intensités de prélevement influencent la probabilité d’immigration, en fonction de la taille du
groupe. Nous avons envisagé un modele linéaire généralisé a effets mixtes (GLMM) avec la
meute comme effet aléatoire, mais celui-ci n’a pas convergé, ce qui a produit des résultats
peu fiables. Nous avons donc utilisé un GLM, qui s’est bien adapté aux données. Nous avons
¢valué les modeles candidats a l'aide du critere d’information d’Akaike (AIC ; Akaike 1974).
Nous avons également évalué I'adéquation du modéle a l'aide du package R DHARMa
(Hartig 2024), qui génére des résidus normalisés issus de simulations pour les modcles
linéaires généralisés, pouvant ctre interprétés comme des résidus traditionnels. Enfin, nous
avons évalué 'adéquation du modéle a I'aide de l'aire sous la courbe (AUC) et du R* de
McFadden pour le modéle le plus performant.

RESULTATS

Nous avons analysé les données relatives a 105 groupes de loups entre 2008 et 2020, certaines
meutes ayant été suivies pendant plusieurs années (moyenne = 4,78 années d’échantillonnage
par meute, écart-type = 3,25), toutes situées dans les trois zones d’étude. Nous avons identifié
26 loups en dispersion, et 30% des groupes ont accueilli un loup en dispersion. La taille
moyenne des groupes était de 5,97 loups (intervalle : 1 a 14), tandis que le prélévement de
loups s'élevait en moyenne a 4,1 loups pour 1 000 km? (intervalle : 1 a 15,4). La valeur
moyenne de parenté génétique était de 0,33 (intervalle : 0,00 a 0,50). On a recensé 33
changements de males reproducteurs et 28 de femelles reproductrices. Parmi les 26
disperseurs ayant rejoint des meutes, 85% (22 individus) sont devenus des reproducteurs
confirmés au cours de leur premiére ou deuxieme année : 16 au cours de leur premicre année
et 6 au cours de leur deuxieme. Quatre n’ont jamais reproduit pendant la durée de I’étude,
dont 3 n’ont été détectés que 'année de leur immigration.

Pour la sélection du modéle, le modéle GLM comportant une interaction entre la taille du
groupe et le prélevement de loups présentait ’AIC le plus faible (Akaike 1974) et le poids du
modele le plus élevé, ce qui en fait le modéle le mieux étayé pour prédire I'immigration des
disperseurs (Tableau 1). Nous avons évalué I'adéquation du modéle a I'aide des résidus
standardisés DHARMa, qui ont indiqué que le modéle retenu s’adaptait bien : les résidus mis
aI’échelle étaient uniformément distribués (test d’uniformité P = 0,76), aucun résidu extréme
n’a été observé (test des valeurs aberrantes P = 1) et la variance des résidus correspondait
aux hypothéses du modeéle (test de dispersion P = 0,62). Les diagnostics des résidus n’ont
révélé aucun écart important par rapport aux hypothéses du modeéle, ce qui suggere que le
rééchantillonnage n’a pas fortement biaisé les estimations. Ce modele présentait un score
AUC de 0,86, indiquant une bonne capacité de prédiction, et une valeur R* de McFadden de
0,30, ce qui témoigne d’un ajustement raisonnable aux données par rapport au mod¢le nul.
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Parmi les variables prédictives (Tableau 2, Fig. 3), le renouvellement des reproducteurs males
a eu un effet positif statistiquement significatif sur la probabilité qu'un groupe accepte un
disperseur (8 = 2,08, SE = 0,64, IC a 95% : —0,87 a 3,40, P = 0,001). En revanche, le
renouvellement des femelles reproductrices (= 0,97, SE = 0,64, P = 0,12) et le degré de
parenté moyen au sein du groupe (6 = 0,45, SE = 0,34, P = 0,19) n’ont pas eu d’effets
significatifs sur I'immigration des disperseurs. Ni la taille du groupe ni le prélevement de
loups n’ont eu d’effet principal significatif sur la probabilité qu’un disperseur s’installe dans
un groupe. Cependant, nous avons mis en évidence une interaction croisée marginalement
significative entre ces deux variables (f = —0,61, SE = 0,32, P = 0,058). Le signe négatif de
cette interaction suggere que la relation entre la taille du groupe de loups et 'immigration des
disperseurs dépend de I'intensité de la chasse. En revanche, d’autres variables, telles que le
renouvellement des males reproducteurs (f = 2,08), ont eu un effet plus marqué sur

I'installation des disperseurs.

Tableau 1. Modeéles candidats pour prédire le succes de I'immigration des loups gris en dispersion dans
I'ldaho, aux Etats-Unis, de 2008 a 2020

Genetic relatedness + Group size+ 7 -36.7 874 0 0.73
Wolf harvest + Male Turnover +
Female Turnover + Group size x
Wolf Harvest ?

Genetic relatedness + Group size+ 6 -39.1 90.1  2.69 0.19
Wolf harvest + Male Turnover +
Female Turnover

Male Turnover

Female Turnover

-440 920 4.63 0.07
-47.4 988 11375 0.00

2

2
Null 1 -52.7 107.4 20.00 0.00
Genetic relatedness 2 -61.6 127.2 39.84 0.00
Wolf harvest 2 -74.7 1533 65091 0.00
Group size 2 -77.8 159.7 7227 0.00

Les modéles intégrent des prédicteurs écologiques et biologiques tels que le degré moyen de parenté
génétique, la taille du groupe, le prélevement de loups, le renouvellement des males reproducteurs, le
renouvellement des femelles reproductrices, ainsi que l'interaction entre la taille du groupe et le
prélévement de loups. ®Indique le modéle le plus probant, AUC = 0,86, R? de McFadden = 0,30

Tableau 2 Covariables issues du modéle le plus probant permettant de prédire I'immigration de loups gris
dispersés au sein de groupes, en fonction du degré moyen de parenté génétique, de la taille du groupe,
du nombre de loups abattus, du renouvellement des méles reproducteurs, du renouvellement des femelles
reproductrices et de I'interaction entre la taille du groupe et le nombre de loups abattus dans I'ldaho (Etats-
Unis), de 2008 a 2020

Covariate B SE P
Intercept -2.37 0.51 NA
Genetic relatedness 0.45 0.34 0.19
Group size 0.10 0.33 0.75
Wolf harvest 0.46 0.37 0.21
Male turnover 2.08 0.64 0.001
Female turnover 0.97 0.64 0.12
Group size x Wolf harvest -0.61 0.32 0.06

Le tableau présente les coefficients estimés (B), les erreurs-types (ET) et les valeurs P (P) pour chaque
covariable

DISCUSSION

Nos résultats indiquent que le succes de 'immigration des individus en dispersion dépend a
la fois du contexte social et environnemental. Le renouvellement des males reproducteurs et
I'interaction entre la taille du groupe et la pression de prélevement ont influencé de maniére
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significative 'immigration au sein des groupes, ce qui suggere que la dispersion guidée par
des facteurs sociaux joue un réle clé dans la composition des groupes d’espéces a
reproduction coopérative dans des conditions écologiques variables. Plus précisément,
I'immigration a augmenté a la suite du renouvellement des males reproducteurs, ce qui
indique que la perte et le remplacement d’un male reproducteur peuvent ouvrir un espace
social a des individus extérieurs. Ce processus implique probablement une prise de décision
influencée par des facteurs sociaux, dans laquelle tant les disperseurs que les membres du
groupe réagissent a des signaux tels que le renouvellement des reproducteurs (Cozzi et al.
2018). Les disperseurs males peuvent exploiter les opportunités de reproduction temporaires
créées par ce renouvellement. De plus, I'interaction entre la taille du groupe et la pression
de prélevement suggere que des forces externes, telles que la mortalité d’origine humaine,

modifient la maniére dont les groupes réagissent a l'arrivée de disperseurs.
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Figure 3. Diagramme en forét représentant le rapport de cotes des variables du modéle de référence
permettant de prédire les facteurs qui influencent la probabilité d'immigration de disperseurs dans I'ldaho,
aux Etats-Unis, entre 2008 et 2020. Les variables sont exprimées sur des échelles normalisées, toutes les
autres variables étant maintenues a leurs valeurs moyennes. Les intervalles de confiance sont indiqués au
niveau de 95%. Les effets liés au sexe ne sont pas représentés

Le renouvellement des reproducteurs (Fig. 4) illustre comment la socialité fagonne les
schémas d’implantation des disperseurs, ces derniers étant plus enclins a rejoindre un groupe
a la suite de la perte d’un male reproducteur. Ce renouvellement crée des opportunités de
reproduction que les individus en dispersion peuvent exploiter (Ausband 20224), et a mesure
que Pinstabilité sociale augmente, les groupes peuvent devenir plus réceptifs a l'arrivée
de nouveaux membres. Cela peut entrainer un passage d’une coopération fondée sur les liens
de parenté a un renforcement du groupe (Kokko et al. 2001). Des études antérieures sur la
dynamique d’autres groupes sociaux, tels que les cichlidés (INeolamprologus puleher) et les chiens
de prairie (Cynomys ludovicianus, C. gunnisoni, C. parvidens), montrent que le renouvellement des
reproducteurs peut perturber la cohésion sociale et créer des opportunités de dispersion
(Stiver et al. 2006 ; Hoogland 2013). Ces perturbations peuvent résulter de changements dans
la hiérarchie sociale, d’'une concurrence réduite de la part des anciens reproducteurs ou d’un

besoin de renouveler les membres du groupe.

La perte d’individus reproducteurs chez les especes a structure sociale complexe peut
déstabiliser la structure du groupe et ralentir la croissance de la population, mais un
remplacement rapide des reproducteurs peut minimiser les perturbations sociales (Borg et
al. 2015). Par exemple, les meutes de lycaons connaissant un renouvellement des
reproducteurs sont plus enclines a intégrer de nouveaux membres que celles dont les couples
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reproducteurs sont stables (Creel et Creel 2002). De méme, les loups gris présentent un taux
élevé de dissolution des groupes a la suite de la perte de reproducteurs, ce qui souligne
I'importance de 'expansion du groupe et de la stabilité sociale. Ces schémas suggerent que
le pourvoi des postes vacants de reproducteurs procure des avantages directs en termes de
valeur sélective qui stabilisent les groupes coopératifs.

0.6

0.4

0.2

Probability of Disperser Immigration

0.00 0.25 0.50 0.75 1.00

Male Breeder Turnover

Figure 4. Graphique des effets de la variable significative dans le modeéle de référence prédisant les facteurs
qui déterminent la probabilité d'immigration d'un individu disperseur dans I'ldaho, aux Etats-Unis, entre
2008 et 2020. Toutes les autres variables sont maintenues a leur valeur moyenne dans ce graphique. Les
intervalles de confiance sont indiqués au niveau de 95%.

Des recherches antérieures menées dans ce systeme d’étude ont exploré les dynamiques
sociales et génétiques des carnivores se reproduisant en coopération, mais la présente étude
se concentre sur la maniére dont la structure du groupe et le contexte déterminent
I'installation des individus en dispersion. L’effet marqué du renouvellement des
reproducteurs males concorde avec les schémas établis de dispersion a prédominance
masculine, selon lesquels les males quittent plus souvent leurs territoires natals et s’assurent
des réles de reproduction par la dispersion, tandis que les femelles ont tendance a hériter de
positions au sein de leurs groupes natals (Ausband 2022z). De plus, les portées a
prédominance masculine renforcent probablement ce modéle de dispersion (Ausband
2022h). L’'influence du renouvellement des males sur le succes de I'immigration des
individus en dispersion met en évidence le role central des males dans la stabilité du groupe,
sa persistance et la dynamique plus large de la dispersion au sein de ce systeme. Cette période
de réorganisation sociale peut accroitre la fluidité du groupe et créer des opportunités
d’intégration pour de nouveaux individus (Packard 2003 ; VonHoldt et al. 2008 ; Koenig et
al. 2016). De plus, nous avons constaté que la pression de prélevement modifie la maniere
dont la taille du groupe influe sur I'acceptation des disperseurs, démontrant ainsi que le
prélevement influence non seulement la survie, mais aussi les décisions sociales.

La relation entre la taille du groupe, la pression de chasse et 'immigration des individus en
dispersion est complexe (Fig. 5). Sous une faible pression de chasse, les groupes plus
importants peuvent se montrer plus disposés a accepter des individus en dispersion, peut-
étre en raison de leur capacité a absorber de nouveaux membres et a tirer parti des avantages
liés a la taille du groupe, tels que les avantages liés a Pexpérience (amélioration de la chasse,
de la défense du territoire et de I’élevage des petits) (Mech et Boitani 2003 ; Borg et al. 2015).
A Pinverse, sous une forte pression de chasse, les groupes plus importants peuvent

privilégier le recrutement interne afin de préserver la cohésion sociale, ce qui reflete un
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changement de stratégie motivé par la sélection par parenté (Hamilton 1964). La probabilité
accrue pour les groupes plus importants de favoriser 'immigration pourrait constituer une
stratégie visant a maintenir la cohésion et la résilience des grands groupes (Mech et Boitani
2003 ; Koenig et al. 2016). De plus, nous avons constaté que, sous une forte pression de
prélevement, la relation s’inverse. Dans ces circonstances, les petits groupes sont plus
susceptibles de voir des individus dispersés immigrer, tandis que les grands groupes le sont
moins. Ces petits groupes peuvent considérer 'augmentation de leurs effectifs comme
essentielle pour maintenir la stabilité du groupe (Kokko et al. 2001), éviter la consanguinité
et assurer la persistance du groupe (Sparkman et al. 2012). L’installation d’individus
disperseurs pourrait constituer une stratégie nécessaire a la survie et a la cohésion des petits
groupes soumis a une forte pression de prélevement. Dans ce cas, les groupes de plus grande
taille pourraient maintenir leur structure sociale en s’appuyant sur un recrutement interne —
tel que le recrutement de jeunes ou la philopatrie des femelles — pour pourvoir les postes de
reproduction, plutot qu’en acceptant des individus extérieurs (Hamilton 1964 ; Clutton-
Brock 2000).
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Figure 5. Graphiques d'effet illustrant I'interaction entre le niveau de prélevement et la taille du groupe
dans le modéle principal prédisant la probabilité d'immigration de disperseurs dans I'ldaho, aux Etats-Unis,
de 2008 a 2020. Le niveau de prélevement a été classé en trois catégories : faible, moyen et élevé. Les
intervalles de confiance sont indiqués au niveau de 95%. Les graduations le long de |'axe x indiquent la
répartition des échantillons. Les graduations plus grandes indiquent un plus grand nombre d'échantillons
a une valeur donnée, tandis que les graduations plus petites indiquent un nombre d'échantillons plus faible

Nos recherches n’ont pas mis en évidence d’effets significatifs pour plusieurs variables
censées influencer le succes de 'immigration des individus dispersés. La parenté génétique
ne permettait pas de prédire les résultats de I'immigration, ce qui suggére une certaine
flexibilité dans les systemes de reproduction coopérative (Ausband 2018). Cela concorde avec
les systemes carnivores ou la réciprocité peut améliorer les chances de réussite de
I'immigration en favorisant l'intégration d’individus non apparentés susceptibles d’apporter
des avantages coopératifs a long terme, et ou 'immigration d’individus non apparentés peut
réduire le risque de consanguinité au sein de groupes tres apparentés. Le renouvellement des
femelles reproductrices n’a pas non plus eu d’incidence sur les résultats de 'immigration.
Cela reflete probablement la faible proportion de femelles dispersées détectées dans nos
données et la tendance des femelles a rester philopatriques et a attendre leur tour pour se
reproduire au sein de leur groupe natal (Mech et Boitani 2003 ; Vonholdt et al. 2008 ;
Ausband 2022a4).
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Les modeles d’élevage coopératif suggerent que la philopatrie des femelles peut renforcer la
dispersion sélective selon le sexe (Perrin et Goudet 2001). Ces résultats indiquent que le
succes d’établissement des individus dispersés dans ce systeme reflete des opportunités
individuelles fagonnées par les contextes sociaux et environnementaux, plutot que par la
seule parenté génétique ou le renouvellement des femelles.

Contrairement aux études axées sur les décisions individuelles de dispersion, nos recherches
examinent les conditions qui favorisent ou limitent le succes de I'immigration dans un
contexte écologique et social changeant. Nos travaux ont établi un lien entre les pressions
externes (prélévement) et les événements internes (renouvellement des reproducteurs) d’une
part, et lintégration des individus dispersés d’autre part, afin de mettre en évidence comment
les sighaux sociaux, tant directs qu’indirects, influencent la perception des individus dispersés
au sein du paysage social (Bonte et al. 2012). Nos résultats suggérent que la dispersion
pourrait étre influencée par des facteurs sociaux, les individus réagissant a des signaux tels
que le renouvellement des reproducteurs, la taille du groupe et la stabilité sociale lors de leurs
décisions de dispersion (Clobert et al. 2009 ; Cozzi et al. 2018). Nous avons suivi les relations
sociales et génétiques a I'aide de la parenté génétique et du renouvellement des reproducteurs
au fil du temps. Cette approche nécessite un effort considérable et peut ne pas ¢tre réalisable
dans toutes les études portant sur des mammiferes vivant en groupe. Dans notre cas, comme
la plupart des dispersions de loups ont lieu en automne et en hiver, nous avons attribué
I'année de dispersion a 'année civile précédente. Cependant, certains individus ont pu se
disperser avant la période d’échantillonnage estivale, ce qui pourrait introduire des décalages
entre les covariables et le moment réel de la dispersion. En tirant parti d’'une expérience a
grande échelle créée par le prélevement, notre étude a examiné comment le retrait d’individus
influence la dynamique d’implantation des disperseurs chez les espéces a reproduction
coopérative et contribue a des cadres conceptuels plus larges. Driscoll et al. (2014) ont
souligné les limites persistantes de ’écologie de la dispersion, pres de la moitié des études
examinées identifiant des lacunes qui restreignent les inférences écologiques et les résultats
en maticre de conservation. Clarifier la maniére dont ces sighaux sociaux fagonnent
I'implantation peut améliorer les stratégies de conservation et de gestion.
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