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Modèles de population d'ongulés avec prédation : une 

étude de cas avec l’orignal d’Amérique du nord 

 

 
 
 

Résumé 
Dans cet article, j'examine les interactions entre l'orignal et le loup sur un large spectre de 
densités d'orignaux avec l'objectif principal de tester empiriquement si la prédation du loup 
peut réguler le nombre d'orignaux. Je présente également quatre modèles conceptuels de la 
dynamique des populations d’orignaux et j'expose leurs prédictions spécifiques. Sur la base 
de 27 études où l'orignal était la proie dominante, les réponses fonctionnelles et 
numériques des loups aux changements de densité d'orignaux ont été dérivées en utilisant 
une fonction hyperbolique de Michaelis-Menten. Le taux de prédation par individu était 
fortement lié (P = .01) à la densité d'orignaux, tout comme la densité de loups (P < .01). Le 
taux de prédation a atteint un plateau à 3,36 orignaux/loup/100 jours lorsque les prédateurs 
étaient pleinement satisfaits. La valeur asymptotique de la densité de loups était de 58,7 
animaux/1000 km2. Le taux de prédation des loups, dérivé de la réponse totale des 
prédateurs, s'est avéré dépendre de la densité de 0 à 0,65 orignal/km2, et inversement 
dépendant de la densité à des densités d'orignaux plus élevées. Les ratios prédateur/proie 
reflètent mal le taux de prédation des loups car ils n'intègrent pas la réponse fonctionnelle. 
Un modèle empirique basé sur ces résultats suggère que l’orignal se stabiliserait à 2,0 
orignaux/km2 en l'absence de prédateurs, et à ≈1,3 orignal/km2 en présence d'un seul 
prédateur, le loup. La compétition alimentaire dépendante de la densité crée ces deux 
conditions d'équilibre à haute densité. Si la productivité de l’orignal est diminuée par la 
détérioration de la qualité de l'habitat ou par la mortalité précoce des petits causée par l'ours, 
un équilibre à faible densité (0,2-0,4 orignal/km2) est prédit. Le modèle suggère également 
que lorsqu'un équilibre faible se développe, une « puy de prédateur » est absent ou 
extrêmement peu profond, ce qui va à l'encontre de la pertinence d'un modèle à deux états 
prédation-alimentation. Des recherches supplémentaires sur la relation entre la densité et la 
prédation par l'ours, sur l'effet des proies alternatives sur la réponse totale des loups, et sur 
l'impact régulateur de la compétition alimentaire à des densités élevées d’orignaux, sont 
nécessaires pour une compréhension complète de la démographie de l’orignal. 

INTRODUCTION 
La densité des orignaux (Alces alces) en Amérique du Nord peut être extrêmement variable, à 

la fois entre les zones et dans le temps (Crete 1987, Gasaway et al. 1992). Cela a donné lieu 

à de nombreuses études dont l'objectif était d'établir les facteurs pouvant expliquer cette 

variabilité (par exemple, Gasaway et al. 1983, 1992, Messier et Crete 1985, Ballard et al. 1991). 

Cette approche a permis de comprendre les causes immédiates de la mortalité, mais il n'y a 

toujours pas de consensus sur les facteurs qui régulent les populations d’orignaux (opinions 
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contradictoires dans Messier et Crete 1984, 1985, Peterson et al. 1984a, Crete 1989, 

Messier1991, Skogland 1991, Boutin 1992). 

 

L'interaction entre la mortalité naturelle et la densité de la population constitue l'élément 

central de tout modèle de population d'ongulés (Caughley 1976). Il est donc surprenant que 

relativement peu d'études aient réellement documenté la relation entre les principales sources 

de mortalité, telles que la compétition alimentaire et la prédation, et les changements 

dépendant de la densité dans les paramètres démographiques clés des populations d’orignaux 

(Messier 1989). Comme la plupart des études sont à court terme (c.-à-d. de 3 à 5 ans), la 

relation entre la densité et les agents de mortalité spécifiques peut être mieux comprise en 

analysant les résultats d'études indépendantes menées dans des conditions écologiques 

comparables, mais avec des densités d'orignaux différentes. 

 

Une question controversée dans la littérature sur les ongulés et les mammifères en général 

concerne le rôle de la prédation dans la suppression prolongée des proies (Pimlott 1967, 

Keith 1974, Erlinge et al. 1984, Erlinge 1987, Kidd et Lewis 1987, Newsome et al. 1989, 

Sinclair 1989, Sinclair et al. 1990, Skogland 1991, Pech et al. 1992). Pour déterminer si la 

prédation est à l'origine de la faible densité des proies, il faut quantifier la réponse totale des 

prédateurs aux changements de densité des proies. La réponse numérique résume les 

changements dans le nombre de prédateurs en fonction de la densité des proies, tandis que 

la réponse fonctionnelle décrit comment le nombre de proies consommées par prédateur 

varie en fonction de la densité des proies. La réponse totale (le produit des réponses 

numériques et fonctionnelles) peut entraîner un taux de prédation dépendant de la densité à 

de faibles densités de proies et inversement dépendant de la densité (dépensatoire) à de fortes 

densités de proies (Holling 1959, Messier et Crete 1985, Fryxell et al. 1988). Il est primordial 

d'évaluer la relation entre la densité et la prédation si l'objectif est de développer des modèles 

de population capables de prédire la dynamique des populations d'ongulés (Messier et Crete 

1985, Van Ballenberghe 1987). 

 

Dans cet article, je passe en revue les interactions entre le loup (Canis lupus) et l'orignal sur 

un large spectre de densités d'orignaux. L'objectif principal est de tester empiriquement si la 

prédation du loup peut réguler le nombre d'orignaux. Je présente également quatre modèles 

conceptuels de la dynamique de la population d’orignaux et je donne un aperçu de leurs 

prédictions spécifiques. Enfin, je passe en revue les situations dans lesquelles la prédation par 

le loup pourrait expliquer la présence d'un faible équilibre de population dans lequel les 

orignaux peuvent persister pendant de longues périodes à des densités nettement inférieures 

à la capacité de transport de nourriture. 

QUELQUES THÉORIES 
La dynamique prédateur-orignal-végétation peut être représentée graphiquement (Fig. 1) 

pour illustrer des hypothèses contrastées de régulation des populations. La présentation de 

ces modèles hypothétiques a pour but d'aider à conceptualiser les interactions trophiques. Le 

Tableau 1 résume les prévisions associées à chaque modèle. 

 

Dans une zone sans prédateur, une population d’orignal devrait présenter une croissance 

logistique (modèle FOOD), résultant en un seul équilibre de densité supérieure (K1 dans la 

Fig. 1 ; Crete 1987, 1989). Cet équilibre est appelé capacité de transport de nourriture (KCC 
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sensu Macnab 1985). La compétition alimentaire constitue le facteur régulateur, qui exerce 

souvent un impact dépressif accéléré près de KCC (Caughley 1976, McCullough 1979, 

Skogland 1985, Fowler 1987, Dublin et al. 1990, Choquenot 1991, McCullough 1992). Ce 

modèle de FOOD prédit qu'une population proche de K4 présenterait une malnutrition 

générale ou spécifique à l'âge. Deuxièmement, le taux de croissance de la population 

augmenterait de façon monotone si la densité est réduite (en raison de la récolte humaine par 

exemple). 

 
FIG. 1. Quatre modèles conceptuels de régulation des populations d'ongulés (voir quelques théories pour une explication 
complète). La relation entre la densité de la prédation du loup (      ) et le taux de croissance de la proie sans prédation 
(----) est illustrée. Lorsque les deux lignes se croisent, une condition d'équilibre est possible. K1 à K4 sont des équilibres 
stables, tandis que KU, est dynamiquement instable. La zone grisée représente le taux de croissance net de la population 
après prise en compte de la prédation 

 

En présence de prédateurs, les modèles d’orignal peuvent avoir trois variantes qualitatives, 

bien qu'il existe un continuum de résultats possibles en fonction de l'efficacité de la prédation 

à réduire la croissance de la population d’orignal (Messier et Crete 1985). Dans le modèle 

PREDATION-ALIMENTATION (Fig. 1), la prédation réduit, en fonction de la densité, la 

croissance de la population d’orignaux à de faibles densités, mais jamais suffisamment pour 

créer un équilibre faible. La population, si elle n'est pas exploitée, tendra vers un équilibre 

élevé (K2) où la compétition alimentaire dépendante de la densité régule la population. Ce 

modèle prédit que les élans sont soumis à des restrictions alimentaires lorsque la densité est 

élevée, et que le taux de croissance de la population n'augmente pas de manière monotone si 
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la densité est réduite. Cette prédiction différencie le modèle PREDATION-

ALIMENTATION à état unique du modèle ALIMENTATION. 

 
TABLEAU 1. Comparaison de quatre modèles proposés pour expliquer la dynamique des populations de grands ongulés 
exposés à la prédation. Les densités d'équilibre (par exemple, K1) sont représentées sur la Figure 1 

Modèle Prédiction 

1. L'ALIMENTATION Le taux de croissance de la population augmenterait de façon 
monotone si la densité des ongulés était réduite 

2. PREDATION-ALIMENTATION  
(Un seul état) 

Les ongulés subissent un stress alimentaire à K2, le taux de 
croissance de la population n'augmenterait pas de façon 
monotone si la densité des ongulés était réduite. La prédation 
dépend de la densité à de faibles densités d'ongulés 

3. PREDATION-ALIMENTATION  
(Deux états) 

Les ongulés subissent un stress alimentaire à K3. La prédation 
dépend de la densité dans la fourchette inférieure de la densité 
des ongulés (en dessous de K4). Les ongulés ne subissent pas de 
stress alimentaire à K4. L'élimination des prédateurs entraînerait 
une croissance immédiate d'une population d'ongulés régulée à 
K4 et, dans l'hypothèse d'une augmentation au-dessus de K, la 
population continuerait à croître jusqu'à K3 après la 
recolonisation par les prédateurs. 

4. PRÉDATION La prédation dépend de la densité dans la fourchette inférieure 
de la densité des ongulés (inférieure à K4). La densité des ongulés 
reviendra à K4 après la fin d'un programme de contrôle des 
prédateurs. Les ongulés ne subissent pas de stress alimentaire à 
K4. L'amélioration de l'habitat n'entraînerait pas une fuite des 
ongulés d'une forte prédation vers des densités plus élevées. 

 

En supposant que la relation de densité de la prédation est caractérisée par une phase 

dépendant de la densité aux faibles densités et une phase dépendant inversement de la densité 

aux densités plus élevées (Holling 1959, Messier et Crete 1985, Pech et al. 1992), le système 

prédateur-proie peut être soumis à un équilibre à faible densité (K4) et à un équilibre à forte 

densité (K3, Fig. 1). Ce modèle PREDATION-ALIMENTATION à deux états résulte d'une 

prédation dépendante de la densité qui dépasse le taux d'accroissement potentiel de l’orignal 

à des densités faibles à modérées, mais un relâchement de la prédation à des densités plus 

élevées permet une croissance positive de la population. Il existe donc un « puy à prédateurs » 

juste au-dessus de K4. Si l'orignal peut augmenter à une densité supérieure au puy des 

prédateurs (c'est-à-dire supérieure à KU dans la Figure 1), la population d'orignaux se 

stabilisera à K3 en raison de la concurrence alimentaire dépendante de la densité. La prédiction 

discriminante du modèle double PREDATION-ALIMENTATION est que le retrait d'un 

prédateur entraînerait une croissance immédiate d'une population d’orignaux régulée à K4, et, 

en supposant une augmentation au-dessus de KU, les orignaux continueraient à croître jusqu'à 

K3 après la recolonisation par le prédateur. 

 

Si la prédation est très efficace pour réduire la croissance de la population d’orignaux, les 

orignaux peuvent être maintenus à une faible densité en raison de la prédation dépendante 

de la densité. Ce modèle de PRÉDATION (Fig. 1) aboutira à un seul équilibre de faible 

densité (K4) avec une possibilité limitée pour les orignaux d'échapper à une forte prédation. 

La prédiction discriminante de ce modèle est que la densité des d’orignaux reviendra à K4 

après la fin d'un programme de contrôle des prédateurs. En outre, il est peu probable que 

l'amélioration de l'habitat permette aux orignaux d'échapper à la forte prédation et d'atteindre 

des densités élevées. 

 

Sources de données et analyses 
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J'ai passé en revue la littérature concernant les études de terrain sur les interactions entre 

l'orignal et le loup en Amérique du Nord (Tableau 2, Fig. 2). Je n'ai retenu que les études où 

il était prouvé que l'orignal constituait la proie dominante des loups, définie ici comme >75% 

de la biomasse d'ongulés consommée. Plusieurs études importantes sur les « systèmes 

multi-proies » de Pimlott et al. (1969), Carbyn (1975, 1983) et Potvin (1988) ont été omises 

de cette analyse car la présence d'une autre proie numériquement importante peut affecter la 

réponse du prédateur. La plupart des études sélectionnées ont été menées dans la forêt de 

conifères du nord où l'orignal était l'espèce d'ongulé prédominante. 

 

 
FIG. 2. Distribution des orignaux en Amérique du Nord (modifiée d'après Kelsall 1987) et sites d'étude où les interactions 
entre orignaux et loups ont été étudiées 

 

Quatre paramètres ont été analysés : la densité des orignaux, la densité des loups, le taux de 

prédation par individu et la taille des meutes. Tous les paramètres ont été évalués en hiver, 

lorsque les orignaux et les loups pouvaient être observés à partir d'un avion. Afin d'éviter les 

biais systématiques, les règles suivantes ont été adoptées : 1. Pour les études impliquant un 

programme de contrôle des loups, la densité de loups avant la réduction a été sélectionnée ; 

2. Lorsque l'auteur a présenté des estimations annuelles pour un paramètre donné, la 

moyenne non pondérée a été utilisée ; 3. Les données présentées à l'origine comme une 

fourchette ou comme deux estimations distinctes (par exemple, la densité de loups au début 

et à la fin de l'hiver) ont été ramenées à un seul chiffre ; 4. La taille moyenne des meutes 

incluait les paires, mais pas les simples. Pour chaque étude, à l'exception de l'île Royale, une 

seule estimation d'un paramètre a été utilisée dans l'analyse. Pour l'Isle Royale, l'ensemble des 

données a été divisé en périodes de 5 ans et chaque sous-ensemble a été traité 

indépendamment. Cet arrangement des données était nécessaire parce que l'étude de l'Isle 

Royale est en cours depuis plus de 30 ans, avec des changements prononcés dans la densité 

des orignaux et des loups (Peterson et Page, 1988). Ces estimations peuvent être 

partiellement dépendantes même si elles sont calculées tous les 5 ans, mais il a été jugé que 

ce problème était moins préoccupant que la mise en commun des données sur une période 

de 30 ans. 

 

La réponse fonctionnelle des loups a été déterminée par la fonction hyperbolique de 

Michaelis-Menten, une équation mathématiquement équivalente à l'équation de Holling (Real 
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1977). L'équation prend la forme y = ax/(b + x), où y est le taux de prédation par individu et 

x la densité d'orignaux. En outre, le paramètre a représente le taux de prédation asymptotique 

lorsque les prédateurs sont entièrement rassasiés, et b est la densité d’orignal à la moitié du 

taux de prédation maximal. La formulation ci-dessus décrit une réponse fonctionnelle de 

type II. L'équation peut être étendue à une réponse fonctionnelle de type III en ajoutant 

simplement un exposant au paramètre x (Real 1977). Les deux types d'équations ont été 

ajustés aux données à l'aide de l'algorithme de Marquardt-Levenberg (technique des moindres 

carrés ; Press et al. 1986). L'ajustement des courbes a été effectué à l'aide du logiciel Table 

Curve, version 3.1 (Jandel Scientific, Corte Madera, Californie). Le test statistique du modèle 

a été basé sur le coefficient de détermination multiple (Sokal et Rohlf 1981 : 631-632). 

 

La réponse numérique des loups a été calculée par une fonction de Michaelis-Menten 

modifiée (Fryxell 1991) sous la forme y = a(x - c)/(b + (x - c)). Ici, y est la densité de loups et 

c est la densité d’orignal à laquelle la densité de loups devrait être nulle. Cette formulation 

prend en compte la possibilité qu'il existe un seuil de densité d’orignal en dessous duquel les 

loups ne peuvent subsister (Messier et Crete 1985). Les autres paramètres sont définis ci-

dessus. La même technique des moindres carrés a été utilisée pour estimer les paramètres de 

l'équation. 

 

J'ai déterminé l'effet proportionnel des réponses fonctionnelles et numériques pour évaluer 

leur contribution aux changements du taux de prédation. L'effet proportionnel a été calculé 

en divisant le taux d'augmentation de chaque type de réponse par la moitié du taux 

d'augmentation de la densité d’orignaux (méthode complète décrite dans l'annexe). Les 

valeurs supérieures à l'unité impliquent un taux de prédation dépendant de la densité parce 

que la réponse du prédateur augmente plus rapidement que le nombre de proies. Les valeurs 

inférieures à l'unité indiquent une fonction inversement dépendante de la densité. 

RESULTATS 
Des informations provenant de 27 études étaient disponibles pour analyser le schéma de 

prédation des loups en fonction de l'évolution de la densité des orignaux (Tableau 2). La 

variation de la densité d'orignaux reflète, dans une large mesure, les différences d'abondance 

et de composition des grands prédateurs dans chaque région, ainsi que l'histoire de la chasse 

humaine. Par conséquent, la présence de prédateurs autres que le loup, par exemple l'ours 

noir (Ursus americanus) et le grizzly (U. arctos), et les différences de pression de chasse ont été 

considérées ici comme des agents manipulateurs qui ont potentiellement réduit les 

populations d’orignaux en dessous de leur densité supérieure régulée par la nourriture. La 

réponse des loups aux différentes densités d'orignaux a ensuite été quantifiée à l'aide 

d'analyses inter-populations. 

 

 

 
TABLEAU 2. Densités estimées d'orignaux, densité hivernale de loups, taux de prédation (nombre d'orignaux tués pour 
100 jours/loups) et taille de la meute pour des populations de loups modérément exploitées utilisant principalement 
l'orignal comme proie dans diverses régions d'Amérique du Nord 
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* La densité d'orignaux en 1975 a été estimée à 50% de la densité de 1980 sur la base des changements dans le 
nombre d'orignaux vus par heure de relevé (Ballard et al. 1991) ; le taux de prédation a été quantifié en 1979-1980 
lorsque la densité d'orignaux était de 0,66 animal/km2 

 

Réponse fonctionnelle 

La réponse fonctionnelle des loups aux changements de densité d'orignaux est illustrée à la 

Figure 3. Le taux de prédation s'est avéré lié à la densité d'orignaux (modèle de Michaelis-

Menten, r = 0,73, df= 12, P = 0,01). Une réponse fonctionnelle de type III de la forme 

générale y = bxc/(a + xc) (Real 1977), où y est le taux de prédation et x représente la densité 

d'orignaux, n'a pas amélioré l'ajustement (meilleur modèle, c = 1, r = 0,73). Le taux de 

prédation a augmenté rapidement à de faibles densités d’orignaux (Fig. 3) et a atteint une 

valeur asymptotique de 3,36 ± 0,67 orignal/loup (100 jours) (moyenne ± 1 SE) indiquant la 

satiété du prédateur. La densité d'orignaux associée à la moitié du taux de prédation maximal 

était de 0,46 ± 0,26 orignal/km2. 
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Les taux de prédation étaient particulièrement variables en dessous de 0,3 orignal/km2 (Fig. 

3), allant de 0,37 à 2,04 orignaux/loup (100 jours). Une analyse indépendante a été réalisée, 

après exclusion de ces données, pour tester la robustesse de la réponse fonctionnelle. La 

nouvelle fonction de Michaelis-Menten (y = 3,92x/0,77 + x) était significative à P = 0,08 (r 

= 0,69, df = 8). Étant donné qu'il n'y avait aucune raison a priori d'exclure ces données et 

que les paramètres de la nouvelle équation avaient des effets minimes sur la réponse 

fonctionnelle (voir Fig. 3), la fonction originale a été conservée pour estimer le taux de 

prédation (ci-dessous). Une relation possible entre la taille moyenne de la meute et le taux de 

mortalité a été explorée par une analyse des valeurs résiduelles (ANCOVA). Si la taille de la 

meute crée un effet indépendant sur le taux de prédation, je prévois que les valeurs résiduelles 

le long de la ligne de régression (Fig. 3) soient liées négativement à la taille de la meute (c'est-

à-dire que les membres des grandes meutes peuvent réaliser un taux de prédation par tête 

plus faible). Cependant, une régression linéaire utilisant les valeurs résiduelles a révélé que la 

taille moyenne de la meute n'était pas une variable explicative indépendante du taux de 

prédation (r = 0,15, P > .20). 

 

 
FIG. 3. La réponse fonctionnelle des loups aux changements de densité d’orignaux. Le taux de prédation (nombre 

d'orignaux tués par loup sur 100 jours) est lié à la densité d'orignaux par une équation hyperbolique de Michaelis -
Mentene. La ligne en pointillé se réfère à une analyse indépendante après exclusion des données obtenues en dessous 
de 0,3 orignal/km2 

 

Réponse numérique 

La densité des loups était clairement une fonction de la densité des orignaux comme le révèle 

le modèle Michaelis-Menten modifié (r = 0,79, df = 29, P < .01). Les réponses numériques 

ont montré une forte augmentation à de faibles densités d'orignaux (Fig. 4) et se sont 

stabilisées à 58,7 ± 18,6 loups/1000 km2 (moyenne ± 1 SE). La densité d'orignaux à la moitié 

de la densité maximale de loups a été estimée à 0,76 ± 0,61 orignal/km2. La densité d'élans 

en dessous de laquelle les loups sont absents n'est que de 0,03 ± 0,07 orignal/km2. Une 

réponse numérique générale de type III, telle que décrite ci-dessus, n'a pas amélioré 

sensiblement l'ajustement (meilleur modèle, c = 1,6, r = 0,80 vs. 0,79). 

 

Réponse totale et taux de prédation 

La réponse totale indique le nombre absolu de proies par unité de temps. Le taux de 

prédation peut être calculé comme suit : (réponse totale × 0,365) ÷ (densité d’orignaux). La 

constante 0,365 est nécessaire pour calculer le taux de prédation sur l'ensemble de l'année. 

De 0 à 0,65 orignal/km2, la prédation dépendait fortement de la densité (Fig. 5). Au-dessus 

de 0,65 orignal/km2, le taux de prédation a progressivement diminué (Fig. 5). La réponse 
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numérique et la réponse fonctionnelle n'ont pas contribué de manière égale aux changements 

du taux de prédation. Aux faibles densités d'orignaux, la réponse numérique était le principal 

facteur sous-jacent à la dépendance de la densité (Fig. 5). Aux fortes densités d'orignaux, la 

réponse fonctionnelle était comparativement plus importante pour créer l'impact 

dépensatoire et déstabilisant de la prédation. 

 

Le ratio prédateur-proie a été étudié comme indice du taux de prédation des loups. Le 

nombre de loups pour 100 orignaux a culminé à 0,18 orignal/km2 et a progressivement 

diminué lorsque les densités d'orignaux ont augmenté. Les changements dans la proportion 

de prédateurs ne reflètent pas les variations du taux de prédation (Fig. 5). L'estimateur du 

ratio a atteint son maximum à une densité d'orignaux nettement inférieure à celle spécifique 

au taux de prédation (0,18 vs. 0,65 orignaux/km2). De plus, la tendance à la baisse des ratios 

loups/orignaux était plus prononcée que la tendance documentée pour le taux de prédation 

(Fig. 5). 

 

 
FIG. 4. La réponse numérique des loups aux changements de la densité des orignaux. La densité des loups (présentée 

sur une échelle logarithmique) est liée à la densité des orignaux par une équation hyperbolique de Michaelis-Menten 

 

Mise à l'échelle du modèle 

Deux types de mise à l'échelle sont nécessaires pour construire un modèle de population 

réaliste basé sur les résultats ci-dessus. Tout d'abord, il faut réévaluer le taux de prédation 

(Fig. 5) car les taux de prédation hivernal peuvent ne pas refléter avec précision la fréquence 

à laquelle les loups s'attaquent aux orignaux tout au long de l'année. L'ensemble de données 

le plus complet pour effectuer une réévaluation correcte a été résumé par Messier et Crete 

(1985) pour leur zone de « haute » densité (0,37 orignal/km2). Le taux de prédation des loups 

sur l'ensemble de l'année a été estimé à 19,3%, comparé à un taux de prédation prédit de 

27,3% calculé à partir de la réponse totale des loups (Fig. 5). Par conséquent, un facteur de 

correction de 0,71 a été appliqué aux valeurs du taux de prédation. Il est à noter que le 

facteur de correction ne modifie pas la tendance du taux de prédation, mais seulement son 

élévation générale. 

 

Deuxièmement, le taux de prédation doit être comparé au taux d'accroissement des 

populations d'orignaux non soumises à la prédation. Récemment, Fryxell (1988) a étudié la 

dynamique des populations d’orignaux à Terre-Neuve en l'absence de loups et de grizzlis. Il 

a conclu que les populations d’orignaux peuvent supporter un taux de prélèvement maximal 

de 25%. Ce taux maximum d'augmentation est comparable aux estimations rapportées par 
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d'autres chercheurs (Keith 1983, Van Ballenberghe 1983) et a été pris en compte dans le 

présent modèle de population. A l'Isle Royale, la croissance de la population a diminué avec 

la densité des orignaux lorsque l'abondance des orignaux dépassait 1 animal/km2 (Fig. 6 ; 

Messier 1991). Un déclin comparable (pente = -26,1) a été supposé ici. 

 

 
FIG. 5. Changements dans le taux de prédation des loups (calculé à partir de la réponse totale) avec la densité des 

orignaux montrant une réponse dépendante de la densité jusqu'à 0,65 orignal/km2, suivie d'une réponse inversement 
dépendante de la densité. Le ratio du nombre de loups pour 100 orignaux (un indice du taux de prédation) est 
également présenté. Les effets proportionnels des réponses fonctionnelles et numériques sur le taux de prédation sont 
présentés dans le panneau inférieur (voir l'annexe pour les calculs) 

 

Les données empiriques résumées ci-dessus suggèrent qu'en présence d'un seul prédateur, le 

loup, l'orignal se stabiliserait à ≈1,3 orignal/km2, comparativement à une densité d'équilibre 

de 2,0 orignaux/km2 en l'absence de prédateurs (courbe 1, Fig. 7). Les deux équilibres de 

haute densité sont causés par une compétition alimentaire dépendante de la densité. Si le taux 

de croissance de l’orignal n'est réduit que de 5 à 100%, en raison d'un habitat moins productif 

ou d'un taux de prédation invariant en fonction de la densité par un prédateur alternatif 

comme le grizzli ou l'ours noir, un équilibre de faible densité est prédit (courbes 2 et 3, Fig. 

7). La caractéristique la plus frappante du modèle est le fait qu'il est pratiquement impossible 

de générer un système à équilibres multiples ; dès qu'un équilibre faible apparaît, l'équilibre 

élevé disparaît (courbe 2, Fig. 7). Le modèle suggère qu'une « puy à prédateurs » est soit 

absente, soit extrêmement peu profonde et, par conséquent, inefficace pour créer un 

équilibre de faible densité. Cela implique que l'équilibre de faible densité est cohérent avec le 

modèle PREDATION, et non avec le modèle à deux états PREDATION-

ALIMENTATION. 
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FIG. 6. Changements dans la croissance de la population d'orignaux avec l'augmentation de la densité d'orignaux à 
l'Isle Royale après avoir contrôlé statistiquement l'effet de la prédation par les loups. La réponse décroissante a été 
supposée refléter la concurrence alimentaire (d'après Messier 1991) 
 

 
FIG. 7. Modèle empirique de la dynamique orignal-loup tel que dérivé des données de terrain sur le taux de prédation 
des loups (        ) et la croissance de la population d'orignaux sans prédation des loups (-----). Les modèles 1, 2 et 3 
illustrent les conditions d'équilibre stable possibles (   ) lorsque le niveau de productivité de l'élan est réduit soit par la 
détérioration de la qualité de l'habitat, soit par la mortalité des petits causée par l'ours 

DISCUSSION 
La présente étude suggère que la prédation par les loups peut être fortement dépendante de 

la densité dans la gamme inférieure de la densité des orignaux. Ce résultat contraste avec les 

conclusions de Sinclair (1989), Skogland (1991) et Boutin (1992) qui ont déclaré qu'il n'y avait 

aucune preuve que la prédation était capable de réguler les ongulés. J'aimerais cependant 

noter que Sinclair (1989) et Skogland (1991) n'ont pas effectué d'analyse exhaustive entre les 

populations comme dans cette étude. De même, Boutin (1992) a évalué la dépendance de la 

densité de la prédation du loup sur l’orignal, mais sans partitionner les réponses numériques 

et fonctionnelles. 

 

Le taux de prédation est sans aucun doute une réponse à une variété de facteurs au-delà de 

l'influence de premier ordre de la densité de l’orignal. Les facteurs qui ont pu obscurcir la 

relation entre la densité et la prédation des loups comprennent les différences entre les 

espèces proies alternatives, la variation de la taille corporelle des loups entre les zones et la 

variation de la méthodologie entre les études. Si l'on considère que les variables 

susmentionnées n'ont pas pu être prises en compte dans le calcul et que les réponses 

fonctionnelles et numériques ont été statistiquement liées à la densité des orignaux à un 
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niveau P ≤0,01 (Figures 3 et 4), on peut conclure que la relation entre la densité et la prédation 

des loups est qualitativement « robuste », en particulier la partie de la courbe qui dépend de 

la densité à de faibles densités d'orignaux. À des densités >1,0 orignal/km2, les données 

provenaient en grande partie de l'île Royale, un écosystème fermé. Par conséquent, la partie 

dépensatoire de la courbe et les équilibres de densité élevés prédits (K1 et K2) doivent être 

interprétés qualitativement. 

 

Pourquoi la prédation du loup est-elle si efficace pour réduire la croissance de la population 

d’orignal à faible densité ? Les orignaux ne sont pas grégaires (Geist 1963), sont bien répartis 

dans leur environnement et présentent une migration saisonnière limitée (VanBallenberghe 

et Peek 1971, Phillips et al. 1973, Addison et al. 1980). L'agrégation saisonnière des proies 

peut réduire le risque de prédation (Messier et Barrette 1985) et la migration peut conférer 

des avantages importants en termes de sécurité contre les prédateurs (Fryxell et al. 1988, 

Messier et al. 1988). Ainsi, parce que les orignaux sont bien dispersés dans leur 

environnement et prévisibles dans l'espace, ils sont bien exposés à la prédation des loups et 

font toujours partie de la base de proies de l'année. Lorsque la densité d'orignaux est faible, 

les loups, en tant que prédateurs obligatoires d'ongulés (Mech 1970), doivent persister à 

exploiter les orignaux si les autres ongulés sont rares ou saisonnièrement absents. 

 

Les ratios loups/ongulés ont été proposés comme indicateur de l'impact de la prédation des 

loups (Gasaway et al. 1983, Keith 1983, Fuller 1989). Par exemple, les ratios loups-orignaux 

ont atteint leur maximum à une densité d'environ 1
3⁄  de celle prédite par la réponse totale 

(Fig. 5). L'estimateur de ratio a également suggéré un impact de la prédation inversement 

dépendant de la densité qui était beaucoup plus prononcé que le déclin du taux de prédation 

à des densités élevées d'orignaux. Cette faible correspondance s'explique par le fait que 

l'estimateur de ratio n'inclut pas la considération de la réponse fonctionnelle (Messier et Crete 

1985). Theberge (1990) a discuté d'autres limitations importantes des ratios 

prédateurs/proies. 

 

Des études récentes menées par Franzmann et al. (1980), Stewart et al. (1985), Franzmann 

et Schwartz (1986), Boertje et al. (1988), Larsen et al. (1989) et Ballard et al. (1991) ont 

démontré que le grizzli et l'ours noir peuvent être d'importants prédateurs des petits de 

l'orignal en été. Comme la prédation par les ours affecte principalement la première classe 

d'âge et seulement pendant une courte période en été, alors que la prédation par les loups 

affecte toutes les classes d'âge tout au long de l'année, on s'attend à ce que la prédation par 

les loups dépasse l'effet limitatif de la prédation par les ours (Hayes et al. 1991). L'élément 

clé, cependant, est de savoir si la prédation par les ours sur les veaux d'orignaux dépend de 

la densité. Schwartz et Frankmann (1991) et Ballard (1992) ont conclu, après avoir examiné 

les preuves empiriques, que la prédation par les ours semblait indépendante de la densité des 

orignaux. L'implication de cette constatation en termes de dynamique des populations 

d’orignaux est néanmoins importante. Un prédateur qui enlève une proportion constante de 

faons indépendamment de la densité des orignaux peut faire passer le système d'un état 

d'équilibre élevé à un état d'équilibre faible (par exemple, comparer les courbes 1 et 3 de la 

Fig. 7). Messier et Crete (1985), Crete (1987), Van Ballenberghe (1987) et Gasaway et al. 

(1992) ont souligné que la présence d'un second prédateur favoriserait un équilibre à faible 

densité (c'est-à-dire un passage d'un système à un état PREDATION-ALIMENTATION à 

un système PREDATION). Ce changement postulé avec l'ajout d'un second prédateur 
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illustre également le fait qu'un facteur limitant indépendant de la densité, éventuellement un 

facteur tel que la prédation par l'ours, peut modifier considérablement la densité à laquelle 

une condition d'équilibre se produit, même s'il ne s'agit pas d'un processus de régulation en 

soi (Sinclair 1989). 

 

L'impact de la prédation au niveau de la population doit prendre en compte la réponse totale 

du prédateur, mais aussi le potentiel de reproduction de la proie, dont on sait que la forme 

change avec la succession forestière et la qualité de l'habitat (Franzmann et Schwartz 1985, 

Albright et Keith 1987). Un appauvrissement de la qualité de l'habitat peut 

progressivement faire passer le système d'un état d'équilibre élevé à un état d'équilibre faible, 

même si la relation de densité de la prédation du loup reste inchangée. Le modèle empirique 

présenté dans la Figure 7 prédit que les populations d’orignaux habitant des habitats 

relativement improductifs (par exemple, les forêts matures, la taïga du Nord) sont 

susceptibles d'être régulées à de faibles densités en raison de la prédation du loup dépendant 

de la densité (c'est-à-dire, le modèle de PRÉDATION). 

 

Le modèle empirique développé ici ne soutient pas la pertinence d'un modèle 

PREDATION-ALIMENTATION à deux états pour l'orignal. Les éléments critiques pour 

générer un scénario à plusieurs équilibres sont un taux de prédation qui augmente rapidement 

lorsque la densité des proies est extrêmement faible, et un relâchement substantiel de la 

prédation lorsque la densité des proies est élevée. Pour l’orignal, le faible équilibre se situe 

entre 0,2 et 0,4 orignal/km2, soit entre 1/4 et 1/10 de KCC. Pour le seul autre système 

d'ongulés pour lequel un système à plusieurs équilibres a été suggéré, c'est-à-dire les ongulés 

non migrants d'Afrique de l'Est (Fryxell et al. 1988), l'équilibre bas se développe à seulement 

1,5% du KCC. La nature dépensatoire plutôt faible de la prédation des loups (Fig. 7) empêche 

probablement la formation d'un équilibre à haute densité pour les populations d’orignaux qui 

cohabitent avec au moins deux espèces de prédateurs, ou qui habitent un habitat relativement 

pauvre. Considérant que la plupart des populations d'orignaux cohabitent avec au moins 

deux espèces de prédateurs en Amérique du Nord, il n'est pas surprenant d'observer que les 

populations d'orignaux faiblement exploitées se retrouvent presque sans exception à de 

faibles densités par rapport au KCC (Crete 1987, Van Ballenberghe 1987, Gasaway et al. 

1992). La population d'orignaux de l'Isle Royale, une exception notable, est associée à une 

seule espèce prédatrice. Dans ce cas, le modèle (Fig. 7) prédit de fortes densités d’orignaux 

maintenues par la compétition alimentaire, avec des fluctuations potentiellement récurrentes 

si un effet de décalage temporel est pris en compte (Peterson et al. 1984a, Messier 1991). 

Lorsque les densités d’orignaux sont élevées, les loups limitent, mais ne régulent pas, le 

nombre d’orignaux (Messier 1991). 

Il existe peu d'informations sur l'influence des proies alternatives sur les interactions entre 

orignaux et loups. Théoriquement, on peut postuler deux résultats aux effets opposés. 

Premièrement, une augmentation des proies alternatives pourrait diminuer la prédation sur 

la proie primaire par dilution de la réponse fonctionnelle, en particulier si la proie alternative 

est préférée par le prédateur (Real 1979). Par exemple, la présence d'une espèce d'ongulés 

plus vulnérable que l'orignal, comme le cerf de Virginie (Odocoileus virginianus) et le cerf wapiti 

(Cervus elaphus canadensis), peut diluer la prédation des loups et permettre une plus grande 

abondance d'orignaux que ce à quoi on pourrait s'attendre. Les études de Pimlott et al. (1969), 

Carbyn (1983) et Potvin (1988) soutiennent cette interprétation. Deuxièmement, la 

présence de proies alternatives peut augmenter la prédation en favorisant une réponse 
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numérique favorable. Gates et Larter (1990) ont proposé que l'apparition récente de bisons 

des bois (Bison bison athabascae) dans le sanctuaire du bison du Mackenzie, dans les Territoires 

du Nord-Ouest, puisse exacerber la prédation sur l'orignal, plutôt que de la détourner. Une 

situation analogue a été décrite par Bergerud et Elliot (1986), Edmonds (1988) et Seip (1992) 

en ce qui concerne le déclin du caribou des bois (Rangifer tarandus) avec l'expansion des 

populations d'orignaux dans l'aire de répartition du caribou des bois. Il est évident que des 

recherches supplémentaires sont nécessaires pour bien comprendre l'implication des proies 

alternatives sur la dynamique des populations d'orignaux lorsque la prédation opère. Il 

semble toutefois évident que la vulnérabilité relative de la proie principale par rapport à la 

proie alternative à la prédation joue un rôle déterminant dans la création d'un impact de 

dilution (via des changements de la réponse fonctionnelle) ou d'exacerbation (via des 

changements de la réponse numérique) sur l'abondance de la proie principale. 

 

Il existe aujourd'hui une bonne compréhension théorique et empirique de l'effet de la 

prédation par les loups sur la dynamique des populations d’orignaux. Des recherches sur la 

relation entre la densité et la prédation par l'ours, sur l'effet des proies alternatives sur la 

réponse totale du loup et sur l'impact régulateur de la compétition alimentaire en cas de forte 

densité d'orignaux sont néanmoins nécessaires avant de pouvoir comprendre pleinement la 

démographie de l'orignal. 
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