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Résumé

Les mode¢les dynamiques d’occupation sont essentiels pour comprendre les processus
complexes de recolonisation des especes, car ils permettent d’évaluer a la fois les probabilités
de colonisation et de persistance au fil du temps. A laide d’un modéle dynamique
d’occupation et d’un ensemble de données pluriannuel a grande échelle sur la présence du
loup, collectées dans la région Alpine Italienne entre 2014 et 2020, nous avons analysé les
tendances temporelles des probabilités de colonisation et de persistance du loup en
fonction de facteurs environnementaux, de la disponibilité des proies et de caractéristiques
liées a Iactivité humaine. Nos résultats montrent que la recolonisation par le loup est un
processus continu et dynamique dans les Alpes Italiennes, les probabilités de colonisation
ayant augmenté tout au long de la période étudiée, en particulier dans le nord-est de la zone
d'étude. Bien que nous ayons détecté une légere tendance temporelle positive concernant
l'effet de la densité humaine, les loups continuent de coloniser de maniére préférentielle les
espaces naturels, malgré une disponibilité en baisse, comme en témoignent les effets positifs
persistants du couvert forestier, de la végétation basse et de la présence d'ongulés sauvages.
Les probabilités de persistance sont restées relativement élevées et stables en moyenne, mais
nous avons constaté un effet de plus en plus négatif li¢ a la présence de paturages pour le
bétail et de zones densément peuplées. En revanche, nous avons observé un effet de plus
en plus positif des covariables associées aux zones naturelles, telles que le couvert forestier,
la végétation basse et la richesse en ongulés sauvages. Il en a résulté une répartition spatiale
de plus en plus contrastée des probabilités de persistance dans toute la région, reflétant
probablement des zones de conflit ou les loups tentent de s’établir mais peinent a survivre.
Dans 'ensemble, notre étude s’inscrit dans la lignée des tendances observées chez d’autres
populations de loups a travers 'Europe, montrant une expansion vers de nouvelles zones
présentant des caractéristiques différentes, et mettant en évidence des zones potentielles de
conflits émergents qui justifient une surveillance ciblée continue. Ces tendances oftrent des
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informations précieuses pour la conservation et la gestion des loups dans les paysages
dominés par ’homme.

Mots-clés : Canis lupus, modéle d’occupation dynamique, saturation de I’habitat, paysage
dominé par ’homme, dynamique spatio-temporelle, tendances de recolonisation

INTRODUCTION

Comprendre la répartition des especes et les processus qui la sous-tendent constitue un
objectif majeur de la biologie de la conservation et de 'écologie (Franklin 2013, Guisan et al.
2017). 1l est tout aussi important de comprendre comment ces répartitions et ces processus
évoluent au fil du temps (Planillo et al. 2024). En suivant la répartition des especes au fil du
temps et la manicre dont elles réagissent aux interventions de gestion, les défenseurs de la
nature peuvent évaluer si les mesures de conservation, telles que la protection des habitats
ou les programmes de réintroduction, atteignent les objectifs visés (Guisan et al. 2013,
Chandler et al. 2015, Johnston et al. 2020) et ainsi orienter les pratiques de gestion
adaptative et les stratégies de conservation pour un impact maximal (Martin et al. 2011).

En Europe, plusieurs espéces de grands carnivores ont recolonisé une partie ou la majeure
partie de leur aire de répartition historique, souvent a partir de zones refuges situées dans des
régions reculées et montagneuses (Swenson et al. 1995, Linnell et al. 2010, Chapron et al.
2014, Nowak et Mystajek 2016, Di Bernardi et al. 2025, Moganaki et al. 2025). Ce faisant,
elles ont démontré leur capacité a recoloniser des régions a densité humaine modérée et a
persister dans des paysages influencés par les activités humaines (Chapron et al. 2014). La
recolonisation du loup (Canis lupus) en Italie illustre cette capacité d’adaptation a divers
environnements. Malgré des densités de population relativement élevées, I'Italie a connu
I'une des plus importantes recolonisations de loups en Europe au cours des derniéres
décennies (Cimatti et al. 2021). Dans ce pays, la recolonisation par le loup a débuté a la fin
des années 1970 a partir du centre-sud de la péninsule, progressant vers le nord depuis les
Apennins en direction des Alpes (Fabbri et al. 2007). En 2020, la taille de la population de
loups dans la région Alpine Italienne était estimée entre 816 et 1 120 individus (intervalle de
crédibilité a 95% ; Marucco et al. 20234, Boiani et al. 2024), et la population s'étendait a
l'ensemble des Alpes et a 'Europe centrale (Valiere et al. 2003, Fabbri et al. 2007, Kaczensky
et al. 2024).

Les loups ont traditionnellement été associés aux habitats forestiers (Massolo et Meriggi
1998, Marucco 2009, Milanesi et al. 2017, Louvrier et al. 2018, Grilo et al. 2019, Rehman et
al. 2021), aux montagnes escarpées (Milanesi et al. 2017, Grilo et al. 2019, Rehman et al.
2021) et aux zones a faible densité de population (Massolo et Meriggi 1998, Marucco 2009,
Milanesi et al. 2017). Cependant, les loups sont trés adaptables (Mech 1995) et exploitent
une large gamme de proies, avec une préférence marquée pour les ongulés (Guimaraes et al.
2022), ce qui signifie qu’ils peuvent persister dans un large éventail d’environnements, a
condition que les ressources alimentaires soient suffisantes (Llaneza et al. 2012). Récemment,
plusieurs études menées dans différentes régions d’Europe ont souligné la difficulté a
identifier les facteurs déterminants de 'expansion future des populations (Fechter et Storch
2014, Louvrier et al. 2018, Nakamura et al. 2023, Planillo et al. 2024), les loups étant
désormais observés dans des habitats auparavant considérés comme inadaptés (Zanni et al.
2023, Planillo et al. 2024).
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Cela pourrait refléter une tendance dans la dynamique de recolonisation du loup. Au début
de la recolonisation, les loups occupaient des zones reculées et inhabitées (O’Neil et al. 2020,
Kuijper et al. 2024, Planillo et al. 2024), mais a mesure que les populations continuaient de
croitre (Boitani et al. 2022), les individus en dispersion semblaient occuper progressivement
des habitats davantage anthropisés. Dans I'ouest de la Pologne, par exemple, les loups ont
commencé a occuper des habitats caractérisés par un couvert forestier réduit et une présence
accrue de structures anthropiques (Nowak et al. 2017). A de nombreux endroits en Europe,
des meutes de loups récemment formées occupent des régions proches des zones
d’habitation humaines (Chapron et al. 2014). L'expansion du loup en Italie ne semble pas
faire exception, puisque les loups occupent désormais la majeure partie du territoire national
(La Morgia 2022) et, en particulier dans le centre et le sud de I'[talie, se sont aventurés au-
dela des zones considérées comme intactes (Meriggi et al. 2020, Musto et al. 2021). Dans la
région Alpine Italienne, ou la population de loups est encore considérée comme en expansion
(Marucco et al. 20230), ces dynamiques a grande échelle restent inexplorées, bien que des
observations récentes semblent corroborer la tendance Européenne.

Dans cette étude, nous avons analysé les données relatives a la population de loups des Alpes
Italiennes, collectées entre 2014 et 2020, a l'aide d’un modele d’occupation dynamique
(Mackenzie et al. 2006). Les modeles d’occupation dynamiques sont particulicrement utiles
pour étudier la recolonisation des populations au fil du temps et ont été appliqués a un large
éventail de données, allant des oiseaux (Broms et al. 2016) aux amphibiens (Chandler et al.
2015). La nature dynamique du modéle permet, outre les probabilités de détection et
d’occupation, de quantifier les parametres clés du processus de recolonisation, tels que les
probabilités de persistance locale et de colonisation, ainsi que leurs facteurs déterminants
(Broms et al. 2010).

Avec cette approche, notre objectif était de vérifier 1) si 'expansion de la population de loups
s’est poursuivie entre 2014 et 2020, c’est-a-dire si le nombre de sites occupés a augmenté ; 2)
si des tendances similaires ont été observées pour les probabilités de colonisation et de
persistance ; et 3) si Ieffet des covariables du paysage influengant les probabilités de
persistance et de colonisation locales a évolué au fil du temps. Plus précisément, nous nous
sommes concentrés sur l'effet de trois ensembles de variables, reflétant les conditions
environnementales, la disponibilité des proies et les perturbations humaines.

MATERIEL et METHODES

Données sur les loups et zone d'étude

Nous avons utilisé les données issues d'un programme de suivi a grande échelle des loups
mené dans la région Alpine Italienne entre 2014 et 2021 (Fig. 1). Le suivi a eu lieu pendant
I’hiver, d’octobre a avril de I'année suivante. Compte tenu des couts élevés que cela
impliquait, le suivi n’a été mené que pendant quatre années au cours de cette période, a savoir
pendant les hivers 2014,/2015, 2015/2016, 2017/2018 et 2020/2021. Par souci de simplicité,
nous désignons ces saisons de suivi respectivement par les années 2014, 2015, 2017 et 2020.
La collecte des données a été principalement menée de maniére systématique, c’est-a-dire
que les indices de présence du loup ont été recueillis le long de transects préétablis
(informations complémentaires). Du personnel formé, comprenant des gardes forestiers, des
représentants des autorités locales et des bénévoles, a parcouru ces transects chaque mois et
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a enregistré les traces de loup, les excréments, les photos prises par des pieges
photographiques, les marques d’urine et d’autres indices de présence du loup, en suivant des
protocoles standardisés afin de garantir la fiabilité des données (Marucco et al. 2020). La
longueur des transects étudiés a été enregistrée comme mesure de 'effort d’échantillonnage
(2014 = 9 492 km, 2015 = 9 327 km, 2017 = 13 528 km, 2020 = 39 609 km). Les tracés SIG
ont été enregistrés a chaque visite d’un transect. Les transects étaient principalement situés
dans des zones ou la présence du loup était connue, car ils avaient été initialement mis en

place afin de suivre I’évolution locale de la population de loups.

4- N
. A
¥ o
- _
A .
vh 2014 o 2015
:". | :-. 1
R oy
. L 1 i ‘.':|-I__
| vy ) ,‘_3’:7 .,"‘1 i.
% - . z
& .
o S 2017 3 - #ﬂ; 2020
";ll.-"ﬂ'i' log(wolf signs) .'TL
R ! 100 km
0O 1 2 3 4

Figure 1. Nombre de signes de présence de loups par maille de 5 x 5 km recensés dans la zone d'étude
de la région alpine italienne (zone grise dans le coin supérieur gauche) pour chaque saison de suivi entre
2014 et 2020. Les cellules gris foncé correspondant aux années 2014, 2015 et 2017 représentent des zones
qui n'ont pas fait I'objet d'un échantillonnage ou pour lesquelles aucune donnée n'était disponible pour
cette analyse ; elles ont donc été considérées comme n'ayant fait |'objet d'aucun échantillonnage, ni
systématique ni opportuniste

De plus, des données sur la présence du loup ont également été collectées de manicre
opportuniste dans toute la région au cours de la méme saison, que ce soit par du personnel
formé lors d’occasions autres que des recherches systématiques, ou par des membres du
public, qui ont recueilli des indices de présence pouvant étre vérifiés par du personnel formé.
Cela signifie que des données sur la présence du loup étaient disponibles pour 'ensemble de
la région alpine italienne, bien qu’avec une intensité d’échantillonnage variable. Chaque indice
de présence était associé a des informations concernant son emplacement, sa date et une
image afin de permettre sa validation par un expert. Afin d’accroitre la fiabilité du mode¢le,
nous avons utilisé les criteres SCALP (Status and Conservation of the Alpine Lynx
Population ; Molinari-Jobin et al. 2012) et n’avons retenu que les observations de loups
classées en C1 (preuve manifeste) et C2 (observation confirmée) (Marucco et al. 2023b). Au
final, 'ensemble de données comprenait 9 725 excréments de loup, 2 172 traces dans la neige
et 3 543 photos issues de pieges photographiques.
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Tableau 1. Covariables utilisées dans I'analyse dynamique de I'occupation du loup dans les Alpes italiennes
et leurs effets attendus. Ou g est la probabilité d'occupation, p la probabilité de colonisation, ¢ la
probabilité de persistance et p la probabilité de détection

Covariate Abbreviation Hypothesis Description Reference
v P ¢ P
Wolf previous presence  wolfpres + Wolf known presence in 2012 Kaczensky et al. 2021
from IUCN layer
Forest cover forest + + o+ Percentage of mixed, coniferous or Oakleaf et al. 2006, Falcucci et al.
broad-leaved forest cover 2013, Nowak et al. 2017,
Louvrier et al. 2018,
Nakamura et al. 2023,
Marucco et al. 2023b,
Gervasi et al. 2024
Cover of short vegetation shortveg + o+ o+ Percentage of natural grassland, Falcucci et al. 2013,
transitional woodland—-shrub, Nakamura et al. 2023,
moors and heathlands Marucco et al. 2023b
Wild ung + o+ o+ Number of ungulate species Glenz et al. 2001, Falcucci et al.
ungulate richness available per grid cells (see 2013, Grilo et al. 2019,
Linnel et al., 2020 for more Gervasi et al. 2024
details about data used to
produce it)
Livestock pastures livestock = + - Numbers of livestock pastures Nakamura et al. 2023
Human pop - - - Logarithm of human inhabitants Glenz et al. 2001, Falcucci et al.
population density per 1 km grid cell 2013, Nowak et al. 2017,
Cimatti et al. 2021,
Nakamura et al. 2023,
Marucco et al. 2023b,
Gervasi et al. 2024
Light pollution lightpoll - - - Mean nighttime from satellite
imagery map (VIIRS)
Snowfall snowfall + Amount of snow fallen on the Marucco et al. 2023b,
ground per month per year Gervasi et al. 2024
(ERA-5 reanalysis)
Search effort searcheffort + Number of kilometres walked per  Louvier et al. 2018,

5 km grid cell per month per Nakamura et al. 2023

year

Afin de permettre I’analyse de ces données a I'aide d’'un modele d’occupation dynamique,
nous avons du les organiser en sites, ainsi qu’en occasions primaires et secondaires (Royle et
Kéry 2007, Bailey et al. 2014). Les sites représentent 'unité spatiale fondamentale du modele
et correspondent aux différents emplacements ou les loups peuvent étre détectés ou non.
Dans notre modele, les sites ont été définis comme les 3 917 mailles de 5 X 5 km recouvrant
la région Alpine Italienne (Fig. 1). A Pinstar de Nakamura et al. (2023), nous avons utilisé
une grille de 5 X 5 km pour définir les sites, car cela a été jugé approprié pour détecter les
changements dans lutilisation de I'espace par les loups a I’échelle locale. Les occasions
primaires correspondent a 'unité temporelle principale du modele, au cours de laquelle I’état
d’occupation peut changer ; tandis que les occasions secondaires, imbriquées dans les
occasions primaires, correspondent a différentes occasions de détection au cours desquelles
Poccupation est supposée constante. Dans notre cas, les occasions primaires
correspondaient aux saisons de surveillance (une par an), et les occasions secondaires aux
mois au sein de chaque saison de surveillance (sept, d’octobre a avril). I’ensemble de données
inclus dans P'analyse se composait donc d’historiques de détection binaires, 0 indiquant
I'absence de détection de loups et 1 indiquant au moins une observation, pour chaque
combinaison de site, de mois et d’année. Bien que ’ensemble de données couvre sept années
civiles (2014-2020), les indices de présence de loups n’ont été recueillis que pendant quatre
de ces sept occasions primaires (section sur le modele d’occupation dynamique).

Mode¢le d’occupation dynamique

Les modeles d’occupation dynamiques, ou multisaisonniers, sont des modéles hiérarchiques
qui estiment la probabilité qu'une zone donnée (un « site ») soit occupée par une espece, ainsi
que les probabilités que des sites inoccupés deviennent occupés (colonisation locale) et que
des sites occupés restent occupés (persistance locale) au fil du temps. Il est important de
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noter que ces modecles tiennent compte de la détection imparfaite en modélisant non
seulement le processus écologique (dynamique d’occupation), mais aussi le processus
d’observation (détection/non-détection), car ces deux processus conduisent conjointement
aux données observées (MacKenzie et al. 2003, Royle et Kéry 2007, Kéry et al. 2013, Broms
et al. 2016, MacKenzie et al. 2017). Les principaux parameétres du processus écologique —
occupation initiale, probabilités de colonisation locale et de persistance locale — peuvent tous
étre exprimés sous forme de fonctions de multiples covariables. Cela permet de tester et de
quantifier leur influence sur les différents processus et, en fin de compte, contribue a
expliquer la variabilité de la présence du loup a travers le paysage.

Covariables spatiales...
Processus écologique...
Processus d'obsetvation...
Paramétres dérivés...
Ajustement du modéle...

RESULTATS

Modg¢les de présence

En 2014, la probabilité moyenne de présence du loup dans la région Alpine Italienne était de
0,07 0,00 ; 0,60] (moyenne [intervalle de crédibilité bayésien a 95%). Les probabilités de
présence les plus élevées se concentraient sur l'arc Alpin occidental (Fig. 2). Dans
I'ensemble, nos résultats indiquent une expansion majeure de la population vers le nord et
l'est de la région entre 2014 et 2020.

Le taux annuel moyen d’expansion de la population au cours de la période étudiée était
de 1,21 [1,15; 1,27]. Cela correspondait a une augmentation de 287 [270 ; 305] sites occupés
en 2014 a2 901 [886 ; 917] en 2020. La croissance démographique a également varié au fil du
temps, et nous avons observé une accélération, le taux de croissance passant de 1,05 [1,00 ;
1,10] entre 2014 et 2015 a 1,28 [1,22 ; 1,43] entre 2018 et 2019. Le taux d’expansion a semblé
se stabiliser au cours des derni¢res années de I’étude, avec un taux de 1,27 [1,22 ; 1,33] entre
2019 et 2020 (informations complémentaires).

Effets des covariables

Présence du lonp an conrs de la premiere année de suivi (2014)

Nos résultats soulignent que la probabilité d’occupation initiale par le loup | était fortement
et positivement associée a la présence connue de loups au cours des années précédentes
(Bworpres = 1,06 [0,96 ; 1,17], PIP = 1,00, Fig. 3A), au couvert forestier (Brorese = 0,76 [0,56 ;
0,97], PIP = 1,00) et de la couverture de végétation basse (Bsorvez = 0,56 [0,37 ; 0,751], PIP
= 1,00). La probabilit¢ d’occupation initiale était également positivement associée a la
présence de bétail (Biverswex = 0,20 [0,02 ; 0,39], PIP = 0,90) et, dans une moindre mesutre, a
la présence d’ongulés sauvages (Bug = 0,16 [—0,11 ; 0,45], PIP = 0,72), tandis que les
covariables liées a I'activité humaine n’étaient pas significativement associées a 'occupation
pat le loup en 2014. Tant la densité de population humaine (B0, = —0,07 [—0,28 ; 0,14], PIP
= 0,57) que la pollution lumineuse (Bignpor = —0,10 [—0,44 ; 0,21], PIP = 0,65) ont eu de
légers effets négatifs sur la probabilité d’occupation par les loups, mais ces deux effets se
situaient autour de zéro. Les statistiques récapitulatives de tous les parametres initiaux
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d’occupation sont fournies dans les informations complémentaires, notamment le PIP, le R

et les tailles d’échantillon effectives.

Occupancy probability

0.00 025 050 075 1.00

Figure 2. Probabilités annuelles de présence du loup dans la région alpine italienne entre 2014 et 2020,
calculées a partir d'un modele dynamique de présence basé sur quatre campagnes de recensement

Probabilité de colonisation

Dans I'ensemble, la probabilité moyenne de colonisation a augmenté avec le temps dans la
région Alpine Italienne, passant de paois = 0,01 [0,01 ; 0,02] 2 Panzo = 0,08 [0,07 ; 0,09]
(Informations complémentaires). Cette augmentation a également été mise en évidence par
un effet positif clair du temps sur la probabilité de colonisation (B. = 0,38 [10,31 ; 0,46], PIP
= 1,00, Fig. 4A), mais elle était surtout visible dans la partie orientale de la région (Fig. 4D).

Processus écologique

Les estimations des parametres associées aux effets des covariables spatiales ont indiqué que
les loups avaient autrefois de plus grandes probabilités de coloniser des sites présentant — par
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ordre décroissant d’importance — un plus grand nombre de paturages pour le bétail (Bpes =
0,38 [0,08 ; 0,631], PIP = 0,97), un plus grand nombre d’espéces d’ongulés présentes (Bung =
0,37 [0,12 ; 0,71], PIP = 0,99), de pourcentages plus élevés de couverture végétale basse
(Bshoreves = 0,31 [0,16 ; 0,571, PIP = 1,00) et de couverture forestiere (Broress = 0,18 [—0,01 ;
0,360], PIP = 0,91). En revanche, la probabilit¢ de colonisation ne semblait pas étre
influencée par la densité de population humaine By, = 0,07 [—0,16 ; 0,22], PIP = 0,62),
tandis que la pollution lumineuse avait tendance a avoir un effet négatif (Biigheepor = —0,19
[—0,48 ; 0,171], PIP = 0,78).
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Figure 3. Probabilité d’occupation par les loups et effets des covariables dans la région alpine italienne en
2014, estimés a l'aide d'un modéle d'occupation dynamique basé sur quatre années de relevés. (A)
Distributions a posteriori, conditionnelles a I'inclusion dans le modeéle, des effets des covariables spatiales
sur l'occupation initiale par le loup (Bi). Les probabilités d'inclusion, obtenues a partir d'une
implémentation MCMC par saut réversible du modeéle et indicatives de l'importance du paramétre
considéré, sont représentées par le niveau de transparence. (B) Graphiques des effets marginaux des
mémes covariables. Les lignes colorées indiquent les effets moyens estimés, et les polygones colorés
indiquent les intervalles de crédibilité bayésiens a 95%. (C) Carte de la probabilité d’occupation par le loup
dans la région Alpine Italienne en 2014. Les couleurs bleu clair, jaune et violet foncé mettent respectivement
en évidence les probabilités d'occupation par le loup élevées, moyennes et faibles
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Figure 4. Probabilité de colonisation par le loup dans la région alpine italienne entre 2014 et 2019, estimée
a l'aide d'un modele d'occupation dynamique basé sur quatre années d’enquétes. (A) Distributions a
posteriori, conditionnelles a I'inclusion dans le modéle, des effets des covariables spatio-temporelles sur la
probabilité de colonisation (B;), et (B) interactions a deux voies entre la covariable spatiale et le temps (B;t).
Dans les figures (A) et (B), les probabilités d'inclusion, obtenues a partir d'une implémentation MCMC par
saut réversible du modeéle et indicatives de I'importance du parameétre considéré, sont représentées par le
niveau de transparence. (C) Graphiques des effets marginaux annuels des covariables spatiales entre 2014
(vert) et 2019 (bleu). (D) Cartes des probabilités annuelles estimées de colonisation par le loup dans
I'ensemble de la région Alpine Italienne. Les couleurs bleu clair, jaune et violet foncé mettent
respectivement en évidence les probabilités élevées, moyennes et faibles de colonisation par le loup

La plupart des estimations des termes d’interaction étaient négatives mais relativement faibles
(Fig. 4B). Au fil du temps, cela a entrainé une légere diminution de 'ampleur de I'effet de la
plupart des covariables spatiales (Fig. 4C), les amenant parfois a s’estomper, comme dans le
cas de lindice des ongulés sauvages, dont les coefficients annuels sont passés de Bungzo14 =
0,34 [—0,09 ; 0,66] a Bungzo20 = 0,19 [—1,66 ; 2,18], voire a s’inverser, comme dans le cas des
paturages pour le bétail (Bpuszo14 = 0,30 [=0,09 ; 0,51] to Bpaszo0 = —0,06 [—0,77 ; 0,77].
D’autre part, les termes d’interrelation pour la couverture forestiere (Beore, c = 0,01 [—0,06 ;
0,07], PIP = 0,31), couverture végétale courte (Bsmorrvegse = —0,03 [—0,09 ; 0,04], PIP = 0,34)
et la densité de population n’étaient pas significatifs (Bpop, = 0,02 [—0,03 ; 0,07], PIP = 0,32),

ce qui n’a entrainé aucun changement notable dans les effets annuels (informations
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complémentaires). Seul effet négatif de la pollution lumineuse a eu tendance a s’accentuer
avec le temps (Bignpor, = —0,07 [—0,15 ; 0,01], PIP = 0,62). Les statistiques récapitulatives
pour tous les parametres de probabilité de colonisation sont fournies dans les informations
complémentaires, y compris le PIP, le R et les tailles d’échantillon effectives, et tous les

coeflicients de régression annuels y sont également indiqués.
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Figure 5. Probabilité de persistance du loup dans la région alpine italienne entre 2014 et 2020, estimée a
I'aide d’'un modele d'occupation dynamique basé sur quatre années d'enquétes. (A) Distributions a
posteriori, conditionnelles a I'inclusion dans le modéle, des effets des covariables spatio-temporelles sur la
probabilité de persistance (3;“;) et (B) interactions bidirectionnelles entre la covariable spatiale et le temps
(B;t). Dans (A) et (B), les probabilités d'inclusion, obtenues a partir d'une implémentation MCMC par saut
réversible du modeéle et indicatives de I'importance du paramétre considéré, sont représentées par le
niveau de transparence. (C) Graphiques des effets marginaux annuels des covariables spatiales entre 2014
(vert) et 2019 (bleu). (D) Cartes des probabilités annuelles estimées de colonisation par les loups dans
I'ensemble de la région alpine italienne. Les couleurs bleu clair, jaune et violet foncé mettent
respectivement en évidence les probabilités élevées, moyennes et faibles de colonisation par les loups

Probabilité de persistance

Malgré un effet positif du temps sur 'ordonnée a 'origine de la régression de la probabilité
de persistance (Fig. 5A), la probabilité moyenne de persistance dans la zone d’étude n’a pas
montré de tendance temporelle significative, passant de @4 = 0,74 [0,57 ; 0,90] 2 Paozo =
0,72 10,21 ; 0,99] (Informations complémentaires). Cependant, les cartes de probabilité de
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persistance mettent en évidence que la variation spatiale de ces probabilités s’est accrue au
cours de la période d’étude.

Les probabilités de persistance ont diminué, en particulier dans les régions de faible altitude
(Fig. SD). Les effets des covariables sur la persistance des loups étaient moins marqués que
pour la colonisation (Fig. 5 ; informations complémentaires), mais contrairement a ces
derniers, l'intensité des effets avait tendance a augmenter avec le temps (Fig. 5C-D). La
covariable spatiale présentant I'effet initial le plus élevé sur la probabilité de persistance était
la couverture végétale courte (Bsore; = 0,31 [—0,03 ; 0,61], PIP = 0,9), suivie de la richesse
en ongulés sauvages (Bu,; = 0,08 [—0,29 ; 0,43], PIP = 0,67), les paturages pout le bétail
(Biivesoek = 0,0 [—0,26 ; 0,41], PIP = 0,64), la pollution lumineuse (Bighpoituion = 0,06 [—0,33 ;
0,44], PIP = 0,60), le couvert forestier (Brorese = 0,03 [—0,31 ; 0,38], PIP = 0,63) et la densité
de population humaine (Bpop = 0,03 [—0,32; 0,39], PIP = 0,64). Il convient de noter que tous
les intervalles de crédibilité 2 95% se chevauchaient autour de 0.

En ce qui concerne les interactions temporelles, nous avons observé deux groupes de
covariables. Le premier comprenait la couverture forestiere (Brorese = 0,23 [0,11 ; 0,36], PIP
= 1,00), la richesse en ongulés (Bung, = 0,13 [—0,01 ; 0,28], PIP = 0,77) et la végétation basse
(Bshorwvege = 0,11 [=0,05; 0,271, PIP = 0,64), qui présentaient des effets de plus en plus positifs
au fil du temps, bien qu’avec des intensités variables (Fig. 5B-C). Le second comprenait les
paturages pour le bétail (Bivesoske = —0,13 [—0,30 ; 0,02], PIP = 0,74) et la densité de
population humaine (Bpop,. = —0,19 [0,38 ; 0,02], PIP = 0,9), qui ont eu tendance a présenter
des effets de plus en plus négatifs au fil du temps (Fig. 5B-C). Enfin, I'effet de la pollution
lumineuse n’a montré aucune tendance temporelle significative (Biighpore = 0,03 [—0,23 ;
0,27], PIP = 0,55). Les statistiques récapitulatives pour tous les parametres de probabilité de
persistance sont fournies dans les informations complémentaires, y compris le PIP, le R et
les tailles d’échantillon effectives ; tous les coeflicients de régression annuels y figurent
également.

Probabilité de détection

La probabilité de détection a fortement augmenté avec l'effort de recherche au cours de
toutes les saisons de surveillance (Bscarchetorc2014 = 0,83 [0,63 5 1,02] ; Bicarchetrore2013 = 0,53 [0,38 ;
0,68] ; Bscarchetorezot7 = 0,77 [0,64 5 0,92] ;5 Bsearchetoreo20 = 0,82 [0,72 ; 0,92] ; Informations
complémentaires), tandis que le manteau neigeux a eu des effets plus faibles et variables
(chutes de neige 2014 = 0,1 [—0,00 ; 0,21] ; Bsnowsanzots = —0,19 [—0,32 ; —0,05] ; Bsnowtati2017 =
—0,27 [—0,38 ; —0,17] ; Bsnowtati2020 = 0,03 [—0,02 ; 0,09] ; informations complémentaires).

DISCUSSION

Notre analyse de la dynamique de présence du loup dans la région Alpine Italienne, fortement
peuplée, entre 2014 et 2020 apporte un nouvel éclairage sur le processus de recolonisation
de 'espece. Nous avons démontré que 'expansion des loups constituait un processus continu
et dynamique jusqu’en 2020, caractérisé par des probabilités de colonisation croissantes et
une persistance relativement constante mais variable dans I’espace, ce qui a conduit a des
taux d’expansion qui semblent se stabiliser ces dernieres années. Il est important de noter
que cette expansion de la population s’est accompagnée de changements temporels dans les
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relations entre les caractéristiques du paysage et les probabilités de colonisation et de
persistance, reflétant la capacité de I'espece a s’adapter aux perturbations humaines tout en
conservant une préférence pour les habitats naturels.

Le schéma d’occupation observé au cours de la premicre année correspondait a la sélection
historique d’habitats documentée pour les loups en Europe. En 2014, les loups occupaient
des sites caractérisés par des pourcentages élevés de couverture végétale (a la fois végétation
naturelle basse et forét), une plus grande richesse en espéces d’ongulés sauvages et des
paturages pour le bétail, tout en évitant les zones densément peuplées (Marucco 2009,
Milanesi et al. 2017, 2022, Roder et al. 2020, Cimatti et al. 2021, Planillo et al. 2024). Le fait
que la présence antérieure de loups se soit révélée étre le prédicteur le plus significatif de la
probabilité d’occupation au début de la période d’étude souligne 'importance de prendre en
compte I’histoire de la population lorsqu’on étudie sa dynamique. Dans notre cas, cela a
permis au modele d’identifier des zones présentant des probabilités d’occupation plus élevées
dans le sud-ouest des Alpes, ou les loups se sont réimplantés pour la premiere fois en 1995,
et qui ont ensuite servi de point de départ a 'expansion de la population vers le nord et 'est
(Marucco et al. 20235). Entre 2014 et 2015, les probabilités de colonisation étaient
globalement faibles, mais plus élevées dans les zones présentant un pourcentage élevé de
couverture foresticre et de végétation basse, une grande richesse en ongulés sauvages et des
paturages pour le bétail abondants (Fig. 4), ce qui reflete une préférence initiale pour les
habitats naturels offrant une bonne disponibilité en proies (informations complémentaires).

Au fil du temps, les probabilités de colonisation ont augmenté dans 'ensemble de la zone
d’étude, reflétant probablement 'augmentation globale de la taille de la population de loups,
a la suite du rétablissement de 'espece dans la région (Marucco et al. 20234). Dans le méme
temps, I’'association positive entre la probabilité de colonisation et les différentes covariables
représentant les habitats naturels a semblé s’affaiblir, entrainant une légere diminution de la
préférence relative des loups pour la colonisation de ces types d’habitats. Cela pourrait
indiquer une expansion de la population de loups vers des altitudes plus basses, phénomene
également observé ailleurs (Louvrier et al. 2018, Cimatti et al. 2021, Vorel et al. 2024). L’effet
décroissant de la richesse en ongulés, ainsi que le renversement de I'effet des paturages pour
le bétail, passant de positif a négatif, concordent également avec I’expansion de la population
de loups vers les plaines, ou les ongulés sauvages et les paturages pour le bétail sont moins
présents (Canova et Meriggi 2025). Cela concorde également avec des données récentes
suggérant que les loups de la région ont élargi leur régime alimentaire au-dela des seuls
ongulés, en s’appuyant de plus en plus sur un éventail plus large d’especes proies (Lazzeri et
al. 2024, Travain et al. 2025). De plus, la légere tendance positive du logarithme de la densité
de population humaine, conjuguée a la tendance négative observée pour la pollution
lumineuse, suggere que les zones a présence humaine faible a modérée ne sont pas exclues
de I'expansion des loups, tandis que les zones fortement urbanisées continuent d’étre évitées.
En effet, la pollution lumineuse identifie principalement les centres urbains, tandis que la
densité humaine transformée en logarithme rend mieux compte des effets aux densités faibles
a moyennes (informations complémentaires). Ce schéma concorde avec les observations
faites aupres d’autres populations en cours de recolonisation, selon lesquelles les loups ont
de plus en plus exploré des paysages anthropiques a mesure que les habitats naturels
approchaient de la saturation ces dernieres années (Zanni et al. 2023, Kuiper et al. 2024). Si
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les loups semblent coloniser progressivement des zones plus diversifiées, leur persistance
semble de plus en plus reposer sur les habitats naturels et le fait d’éviter les zones humaines.

Les estimations des parametres indiquent que les probabilités de persistance des loups au
début de la période d’étude (2014) étaient relativement homogenes dans toute la région
¢tudiée et n’étaient que modérément associées aux covariables spatiales : elles présentaient
une corrélation positive avec la végétation de faible hauteur et le couvert forestier, la
richesse en espéces d’ongulés sauvages et la pollution lumineuse, et une corrélation négative
avec la densité humaine et la présence de paturages. Au fil du temps, les effets tant positifs
que négatifs ont gagné en intensité, conduisant a une répartition spatiale de plus en plus
contrastée de la probabilité de persistance (Fig. 5D). Ces résultats concordent avec des
études antérieures montrant que les espaces naturels jouent un role fondamental dans le
maintien des meutes établies au sein de paysages dominés par ’homme (Llaneza et al. 2016,
Torretta et al. 2024). Le fait que le couvert forestier soit la covariable dont I'effet s’est le plus
renforcé au fil du temps concorde également avec des études antérieures, soulignant
I'importance des zones de refuge, généralement définies comme des zones boisées, pour la
survie des loups, méme dans des environnements anthropisés (Grilo et al. 2019, Hipdlito et
al. 2026). D’autre part, tant la densité humaine que, dans une moindre mesure, la présence
de paturages pour le bétail ont montré des effets de plus en plus négatifs sur la persistance,
ce qui pourrait indiquer des zones ou le conflit entre ’homme et la faune sauvage s’intensifie.
Les attaques contre le bétail déclenchent souvent des réactions de représailles et des
persécutions illégales (Linnell et al. 2001, Marino et al. 2016), ce qui peut gravement
compromettre la persistance des loups, méme dans des habitats par ailleurs adaptés. L’effet
négatif accru de la densité humaine peut également refléter les défis auxquels les loups sont
confrontés dans les paysages anthropiques, tels que l'augmentation de la mortalité
accidentelle due aux collisions avec des véhicules (Lovari et al. 2007, Musto et al. 2021) ou
I'intensification des conflits entre ’homme et la faune sauvage (Torretta et al. 2022) causés
par des interactions négatives, telles que la prédation sur les chiens domestiques et autres
animaux de compagnie (Iliopoulos et al. 2021, Kojola et al. 2023).

Notre analyse révele en outre des tendances régionales distinctes, reflétant la saturation
progressive de I’habitat optimal du loup dans la région (Fig. 2). Les loups se sont d’abord
implantés avec succes dans les zones de haute altitude des Alpes occidentales et centrales,
comme en témoignent les fortes probabilités initiales d’occupation et de persistance, qui sont
restées constamment élevées dans ces régions. En revanche, la colonisation de ces derniéres
années s’est principalement produite vers 'est et vers des altitudes plus basses (Avanzinelli
et al. 2024).

Méme si notre modele prédit que la colonisation est plus probable dans les zones de haute
altitude, caractérisées par une proportion plus élevée de végétation rase et de foréts (Fig. 4D),
la plupart de ces zones étaient déja occupées en 2020, et les zones nouvellement colonisées
avalent tendance a se situer a plus basse altitude et a étre davantage anthropisées (Fig. 2).
Cette progression spatiale de la colonisation pourrait indiquer que la population de loups a
atteint un seuil de saturation dans les habitats naturels de haute altitude, comme dans les
Alpes occidentales, et qu’elle s’étend désormais vers des paysages davantage anthropisés. Ce
changement semble étre motivé par la saturation des habitats plutot que par une sélection
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active de zones dominées par ’homme, comme l'indiquent la préférence relative persistante
pour les habitats naturels et 'absence d’effets positifs marqués des variables anthropiques.

En conséquence, d’autres études ont montré qu’a Iéchelle Européenne, les variables
environnementales, plutot que les indicateurs d’impact humain, restent les prédicteurs les
plus puissants de la répartition des grands carnivores (Cretois et al. 2021), et que les loups
ont réussi a recoloniser des paysages modérément anthropisés tels que les mosaiques de
foréts et de terres agricoles (Blanco et Cortéz 2007, Chapron et al. 2014) et les
agroécosystemes (Ahmadi et al. 2014), mais ne s’établissent pas de maniére permanente dans
les zones a forte densité humaine (Chapron et al. 2014). Cela concorde également avec nos
résultats, qui ont montré que les loups peinent a persister dans ces paysages de plaine
modifiés par ’homme, probablement en raison d’un risque de mortalité élevé et de conflits
entre ’homme et la faune sauvage. Ces zones de transition, ou des tentatives de colonisation
ont lieu mais ou la persistance reste faible, constitueront probablement les frontiéres critiques
pour la conservation du loup, nécessitant des efforts de gestion ciblés et des recherches visant
a concilier Pexpansion du loup avec les activités humaines.

A cet égard, de futures analyses intégrant explicitement ’autocorrélation spatiale, la
dynamique des déplacements pendant la colonisation (Chandler et al. 2015) ou la connectivité
entre cellules voisines (Sola et al. 2024) pourraient aider a mieux prédire ces dynamiques de
population et a affiner davantage notre compréhension des processus qui les sous-tendent.
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