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Résumé 

L'impact réel d'un taux vital sur la croissance démographique (λ) est déterminé à la fois par 

l'influence relative du taux vital sur λ (élasticité) et par son ampleur de variabilité. Nous avons 
estimé les taux moyens de survie et de reproduction chez le cerf wapiti (Cervus elaphus) ainsi 
que la variation spatiale et temporelle de ces taux à partir de 37 sources situées principalement 
dans la région des Rocheuses et le nord-ouest des États-Unis. Nous avons supprimé la 
variance d'échantillonnage des estimations de la variance du processus à la fois au sein des 
ensembles de données sur les taux vitaux et entre ceux-ci à l'aide de la méthode de réduction 
de la variance mise au point par White (2000). Les élasticités déterministes calculées à partir 
d'un modèle matriciel de population paramétré avec ces taux vitaux moyens ont classé la 
survie des femelles adultes (eScow = 0,869) bien au-dessus de celle des faons (eScalf = 0,131). 

Cependant, la variance du processus dans la survie des faons (𝜎̂2
Scalf = 0,039) était plus de 

11 fois supérieure à la variance du processus dans la survie des femelles (𝜎̂2
Scow = 0,003) dans 

l'ensemble des ensembles de données et 10 fois supérieure en moyenne (𝜎̂2
Scalf = 0,020 ; 𝜎̂2

Scow 
= 0,002) dans les études. Nous avons mené une analyse de simulation des étapes de la vie 
afin d'intégrer à la fois les modèles d'élasticité des taux vitaux et les estimations empiriques 
de la variabilité afin d'identifier les taux vitaux les plus influents dans la dynamique des 
populations de wapitis. L'ampleur considérable de la variation de la survie des faons 
expliquait 75% de la variation des taux de croissance de la population générés à partir de 1 

000 réplications de la matrice, contre seulement 16% de la variation de λ expliquée par la 
variation de la survie des femelles. La variation de la survie des faons a un impact considérable 
sur la croissance de la population de wapitis et remet en question l'utilité de l'analyse classique 
de l'élasticité seule pour orienter leur gestion. Ces résultats suggèrent également que la 
majorité de la variabilité interannuelle que les gestionnaires de la faune sauvage documentent 
dans les recensements de wapitis à la fin de l'hiver et au printemps est attribuable à la variation 
de la survie des faons au cours de l'année précédente et moins influencée par la variation de 
la récolte des femelles au cours de l'automne précédent. Pour atteindre les objectifs en 
matière de taille de la population de wapitis, les gestionnaires devraient tenir compte de la 
variation inhérente à la survie des petits et de sa sensibilité apparente à la gestion, en plus de 
la chasse des femelles. (JOURNAL OF WILDLIFE MANAGEMENT 71(3) : 795-803 ; 
2007). 
 
MOTS CLÉS : Cervus elaphus, élasticité, wapiti, analyse de simulation du cycle de vie, modèles 
de population matriciels, croissance démographique, sensibilité, survie, variance, taux vitaux. 
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INTRODUCTION 
Le paradigme actuel en matière d'analyse de sensibilité, qui consiste à utiliser des élasticités 

analytiques pour identifier et cibler le taux vital qui exerce la plus grande influence sur le taux 

de croissance démographique, λ, a considérablement amélioré l'efficacité de la gestion des 

populations d'animaux sauvages (Crouse et al. 1987, Heppell et al. 1994, Buenau et Gerber 

2004). Cependant, l'impact global d'un taux vital sur la croissance démographique dépend à 

la fois de son influence sur λ (élasticité) et de l'ampleur de son changement (variabilité ; 

Wisdom et Mills 1997 ; Gaillard et al. 1998, 2000 ; Wisdom et al. 2000 ; Mills et al. 1999, 

2001). Chez les grands herbivores, la survie des adultes est systématiquement identifiée 

comme le taux vital présentant la plus grande élasticité ; en revanche, λ est relativement 

insensible à la survie des petits (Escos et al. 1994 ; Walsh et al. 1995 ; Gaillard et al. 1998, 

2000 ; Eberhardt 2002 ; Garrott et al. 2003). Chez le cerf wapiti (Cervus elaphus), la survie des 

adultes a été identifiée il y a 25 ans comme le taux vital spécifique au stade qui a la plus grande 

influence sur le taux de croissance de la population (Nelson et Peek 1982). Cependant, c'est 

la variabilité naturelle des taux vitaux, et non leur élasticité, qui détermine fondamentalement 

la variation spatiale et temporelle de λ. 

 

Certains taux vitaux sont relativement constants dans le temps et l'espace, tandis que 

d'autres sont intrinsèquement très variables (Gaillard et Yoccoz 2003, Owen-Smith et Mason 

2005). Gaillard et al. (1998, 2000) ont passé en revue de nombreuses études à long terme sur 

les grands herbivores et ont conclu que la survie annuelle des jeunes varie considérablement 

par rapport à la survie des adultes d'âge mûr selon les espèces, les environnements et les 

causes spécifiques de mortalité. Ces études (ainsi que celle d'Unsworth et al. 1999) suggèrent 

que la survie des juvéniles pourrait être le principal facteur déterminant de la dynamique des 

populations de grands herbivores. Il est de plus en plus reconnu que des taux vitaux 

relativement peu élastiques peuvent avoir un impact important s'ils sont très variables (Mills 

et al. 1999, Wisdom et al. 2000, Coulson et al. 2005). Chez le wapiti, la survie des petits 

présente une grande variabilité temporelle et spatiale par rapport aux taux relativement 

constants de survie des femelles adultes. Dans l'ouest de l'Amérique du Nord, les taux 

annuels de survie des wapitis rapportés variaient de 0,060 à 0,720 chez les petits (Singer et al. 

1997, Smith et al. 1997, Raithel 2005 ; Tableau 1 pour la liste complète des références) et de 

0,640 à 0,999 chez les femelles (Unsworth et al. 1993, Kunkel et Pletscher 1999, Ballard et 

al. 2000, Raithel 2005 ; Tableau 1). La plus grande variation temporelle de la survie dans les 

études variait de 0,135 à 0,624 chez les faons (Singer et al. 1997) et de 0,64 à 0,89 chez les 

femelles (Kunkel et Pletscher 1999). 

 

Nous avons évalué l'impact de la variabilité observée des taux vitaux des wapitis sur le taux 

de croissance de la population à l'aide de l'analyse de simulation des étapes de la vie (LSA). 

L'analyse de simulation des étapes de la vie intègre à la fois les taux vitaux moyens 

rétrospectifs et leur variabilité inhérente dans un cadre basé sur la simulation, en partant du 

principe que la variation observée dans le passé est indicative de la façon dont les taux vitaux 

pourraient varier à l'avenir (Wisdom et Mills 1997, Wisdom et al. 2000, Mills et al. 2001). 

L'analyse de simulation des étapes de la vie présente l'avantage de permettre le calcul d'un 

coefficient de détermination spécifique aux taux vitaux (r2) en effectuant une régression 

asymptotique sur chaque taux vital, tandis que les autres taux varient simultanément. La 

valeur r2 associée à chaque taux vital représente la proportion de la variation des taux de 



Raithel et al.  2025                                                                                                      Traduction DeepL & RP – 01/01/2026 3 

croissance simulés de la population (générés pour chaque réplique de la matrice attribuable à 

la variation potentielle de ce taux vital (Mills et Lindberg 2002). 

 

Nos principaux objectifs étaient les suivants : 1) estimer les taux vitaux moyens des wapitis 

et la variation potentielle de chaque taux dans des types d'habitats, des densités de population 

de wapitis, des rapports entre les sexes, des structures d'âge, des compositions et densités de 

prédateurs, des conditions climatiques et des régimes de gestion très différents ; 2) calculer 

la sensibilité de λ aux changements de chaque taux vital à l'aide d'élasticités ; 3) déterminer 

l'ampleur de la variation de λ expliquée par la variation de chaque taux vital à l'aide de l'analyse 

LSA ; et 4) interpréter comment ces résultats pourraient être appliqués à la gestion des wapitis 

afin d'atteindre efficacement des objectifs spécifiques en matière de population. 

 
Tableau 1. Statistiques sommaires sur les taux de survie et de gestation des wapitis par classe d'âge utilisées pour 

paramétrer le modèle matriciel pour l'analyse d'élasticité (𝑥̅ taux vitaux) et l'analyse de simulation des étapes de la vie 
(taux vitaux moyens et variance du processus) recueillies à partir de 37 études menées principalement dans les Rocheuses 
et le nord-ouest des États-Unis entre 1935 et 2005 

 

 

MATERIEL et METHODES 
Construction du modèle matriciel généralisé 

Nous avons modélisé le cycle de vie des wapitis à l'aide de cinq classes d'âge : les faons (0 

an), les yearlings (1 an), les adultes d'âge mûr (2 à 9 ans), les adultes âgés (10 à 14 ans) et les 

adultes sénescents (≥15 ans ; Fig. 1). Nous avons défini les limites des classes d'âge afin de 

refléter les différences connues en matière de survie et de fécondité spécifiques à chaque âge, 

dans les limites des ensembles de données disponibles. Nous avons inclus à la fois une classe 

d'adultes âgés et une classe d'adultes séniles, car le déclin de la survie des wapitis (Houston 

1982, Kunkel et Pletscher 1999, Garrott et al. 2003) peut survenir avant la sénescence 

reproductive (Cheatum et Gaab 1952, Greer 1966, Flook 1970), comme chez d'autres grands 

herbivores (Gaillard et al. 2000). 
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Figure 1. Modèle du cycle de vie des wapitis comprenant 5 classes d'âge : faons (0 an), yearlings (1 an), adultes d'âge 

mûr (2 à 9 ans), adultes âgés (10 à 14 ans) et adultes sénescents (≥15 ans). Les taux vitaux sont la survie des faons 
(Sca), la survie des yearlings (Syr), la survie des adultes dans la force de l'âge (Spa), la survie des adultes âgés (Soa), la 
survie des adultes sénescents (Ssa), la fécondité des yearlings (Fyr), la fécondité des adultes dans la force de l'âge (Fpa), 
la fécondité des adultes âgés (Foa) et la fécondité des adultes sénescents (Fsa). La représentation graphique suit Gaillard 
et al. (2000) 

 

Nous avons construit une matrice structurée par âge, basée sur les femelles et les pulsations 

prénatales (Caswell 2000), avec un intervalle de projection d'un an (matrice 15 × 15 ; Raithel 

2005). Nous avons attribué des valeurs de survie et de fécondité spécifiques à l'âge égales à 

tous les wapitis de chaque classe d'âge. À la suite de Peek et al. (2002), nous avons utilisé un 

recensement prénatal, car les estimations annuelles de l'abondance des wapitis et de la 

composition des troupeaux sont généralement indexées pendant l'hiver ou au début du 

printemps, avant la naissance des nouveaux veaux. Par conséquent, les éléments non nuls 

de la matrice dans la ligne supérieure sont le produit de la fécondité des classes d'âge matures 

et de la survie des faons. Les femelles peuvent devenir reproductrices dès leur deuxième 

année (à l'âge d'un an) ; ainsi, les femelles âgées ≥2 ans sont autorisées à se reproduire dans 

le modèle. Pour estimer la production de jeunes femelles dans les calculs de fécondité, nous 

avons supposé un rapport de sexe de 50/50 à la naissance, ce qui est typique pour les wapitis 

lorsque les échantillons sont importants ou que les données sont recueillies sur plusieurs 

années (Johnson 1951, Schlegel 1976). Nous avons également supposé que la survie des faons 

ne différait pas entre les sexes (Singer et al. 1997, Hamlin et Ross 2002, Raithel 2005) et avons 

inclus les taux de survie issus d'études qui regroupaient les sexes dans les estimations de la 

survie des veaux. 

 

La fécondité est le produit du taux de gestation, du taux de survie intra-utérine et du nombre 

de faons nés par femelle gestante. Nous avons fixé le nombre de faons nés à 1 dans les calculs 

matriciels, car les naissances multiples se produisent avec une fréquence <1% chez le cerf 

wapiti des Rocheuses (C. e. nelsoni ; Kittams 1953, Flook 1970). L'état de gestation est 

généralement évalué à la fin de l'automne ou au début de l'hiver en examinant les femelles 

abattues (Cheatum et Gaab 1952 ; Greer 1966 ; Noyes et al. 1996, 2002) et à la fin de l'hiver 

ou au printemps par la présence de la protéine B spécifique de la gestation (PSPB) dans le 

sang (Zager et al. 2002). Il existe peu de données empiriques quantifiant la mortalité intra-

utérine dans les troupeaux de wapitis exempts de brucellose (Brucella abortus), mais on pense 

qu'elle est rare, sauf lorsque les femelles maternelles sont soumises à de sévères restrictions 

nutritionnelles pendant l'hiver ou le printemps (Thorne et al. 1976). 

 

En raison de la rareté des estimations empiriques de la survie intra-utérine, nous avons fixé 

ce taux à un, suivant Nelson et Peek (1982) ; ainsi, nous avons estimé la fécondité dans notre 
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modèle basé sur les femelles comme étant le taux de gestation multiplié par 0,5 pour tenir 

compte des veaux mâles. 

 

Sources de données et estimation des taux vitaux 

Nous avons caractérisé la gamme naturelle de variabilité des taux vitaux des wapitis 

attribuable à différents habitats, densités de population, compositions et densités de 

prédateurs, climats et régimes de gestion, principalement dans les Rocheuses et le nord-ouest 

des États-Unis. Cependant, nous avons également inclus des études menées dans le nord 

de l'Arizona (Ballard et al. 2000) et dans le Michigan, aux États-Unis (Blouch et Moran 1965, 

Moran 1973). Nous avons recherché toutes les études qui estimaient les taux vitaux des 

wapitis et avons obtenu des données à partir de publications, de rapports d'étape techniques 

et de présentations, ainsi que par le biais de communications personnelles (n = 37 sources au 

total). Pour la survie, nous n'avons inclus que les sources qui estimaient les taux annuels à 

partir du marquage radio et du suivi des wapitis individuels. Nous avons exclu les sources 

qui déduisaient la survie des faons à partir des ratios annuels faons/femelles, car cette mesure 

est un composite de la fécondité et de la survie des faons et peut être faussée par les 

changements dans la structure d'âge des femelles (Bonenfant et al. 2005). Nous n'avons pas 

tenu compte de l'hétérogénéité des différentes méthodes d'estimation de la survie (par 

exemple, proportion d'animaux survivant pendant une période donnée, estimateur de survie 

de Kaplan-Meier et modèles de capture-recapture). Nous n'avons inclus que les sources qui 

estimaient les taux de gestation annuels des biches âgées des Rocheuses, à partir d'examens 

utérins ou de mesures du PSPB. Nous n'avons pas tenu compte des différents moments de 

la gestation auxquels l'état de gestation a été évalué ; cependant, la majorité de ces données 

provenaient d'examens utérins effectués à la fin de l'automne ou pendant les saisons de 

chasse hivernales. 

 

Pour la survie des faons et les quatre taux de fécondité spécifiques à l'âge (jeunes, adultes, 

âgés et séniles), nous avons utilisé la moyenne générale des estimations ponctuelles 

spécifiques à l'âge ; ces taux représentaient donc des moyennes pour des populations et des 

habitats de wapitis très différents. Nous n'avons pas pondéré les moyennes en fonction de la 

taille de l'échantillon par année d'étude, car elles ne différaient pas beaucoup des moyennes 

non pondérées. Peu d'études ont estimé la survie des femelles wapitis par âge ou par stade (à 

l'exception de Kunkel et Pletscher 1999 et Garrott et al. 2003) ; au contraire, les études ont 

souvent rendu compte de la survie des « wapitis femelles adultes » ou simplement de la survie 

des « wapitis femelles ». Par conséquent, afin de décomposer les estimations ponctuelles de 

la survie des femelles et d'estimer les taux de survie spécifiques à chaque classe d'âge, nous 

avons supposé un calendrier de survie généralisé et une structure d'âge dans ces échantillons, 

sur la base de Houston (1982). 

 

Nous avons dérivé la structure de survie à partir du tableau de mortalité exclusivement 

féminin de Houston (1982) pour les wapitis du nord de Yellowstone, dans lequel la survie 

moyenne des femelles en âge de procréer (𝑆̂pa = 2-9 ans) était la plus élevée, et les femelles 

d'un an (𝑆̂yr = 1 an), femelles âgées (𝑆̂oa = 10-14 ans) et femelles sénescentes (𝑆̂sa = 15-20 ans) 

survivaient en moyenne à des taux inférieurs de 1,21%, 2,94% et 19,02% respectivement à 

celui des femelles en âge de procréer (Houston 1982). Nous avons donc d'abord défini ces 

taux de survie comme étant proportionnels à 𝑆̂pa : 
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Nous avons ensuite supposé une structure d'âge qui serait représentative de la structure d'âge 

inconnue des « wapitis femelles » équipées d'un collier émetteur dans les études 

démographiques. Comme point de départ, nous avons supposé une structure d'âge de 13% 

de femelles d'un an, 72% d'âge mûr, 10% de femelles âgées et 5% de femelles sénescentes, 

sur la base de la moyenne des distributions d'âge des femelles de 1951 et 1962-1967 décrites 

par Houston (1982). En supposant cette structure d'âge et le tableau de survie de l'équation 

1, nous avons décomposé le taux de survie des femelles rapporté en survie spécifique à l'âge 

comme suit : 

 
 

où 𝑆̿cow désigne la moyenne générale des estimations ponctuelles de la survie des femelles 

wapitis. Nous avons ensuite utilisé les estimations de survie spécifiques à l'âge dérivées de 

l'équation 2 pour paramétrer un modèle de matrice de transition 15 × 15 et calculé la 

distribution d'âge stable. Nous avons substitué cette distribution stable par âge à la structure 

par âge de Houston et avons réestimé de manière itérative les taux de survie spécifiques à 

l'âge jusqu'à ce que la structure par âge et les taux de survie résultants se stabilisent. Étant 

donné que la décomposition de la survie des femelles wapitis de cette manière suppose un 

calendrier de survie cohérent et une structure par âge stable, tout écart par rapport à ces 

relations supposées au sein des populations étudiées représente une source d'erreur dans nos 

calculs. 

 

Suppression de la variance d'échantillonnage de la variance de processus 

Presque toutes les études incluses dans notre ensemble de données ont estimé et présenté les 

taux vitaux moyens et ont rapporté la variabilité de ces taux sous forme de variance totale, 

qui comprend à la fois la variance de processus et la variance d'échantillonnage (Link et 

Nichols 1994, Gould et Nichols 1998). La variance du processus est la variance spatiale ou 

temporelle des taux vitaux attribuable au cycle de vie, à l'habitat ou à la dynamique des 

populations d'une espèce, tandis que la variance d'échantillonnage est la variance 

supplémentaire résultant de l'incertitude des paramètres. Dans l'analyse de sensibilité (et dans 

toute analyse de sensibilité), nous nous intéressons à la manière dont la variance du processus 

dans les taux vitaux contribue à elle seule à la variation dans λ. Il était nécessaire de séparer 

l'échantillonnage de la variance du processus afin d'estimer la véritable variabilité biologique 

inhérente à chaque taux vital. 

 

Nous avons utilisé la méthode d'actualisation de la variance développée par White (2000), 

car la variance d'échantillonnage est peu susceptible d'être égale d'une année à l'autre, et 

encore moins d'une étude à l'autre. Cette méthode pondère les différentes variances des 

différentes années, en fonction de la variance d'échantillonnage observée au cours de l'année 

et de la variance environnementale estimée (Morris et Doak 2002). Pour mettre en œuvre la 

méthode de réduction de la variance de White, nous avons résolu l'équation suivante : 
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où Xi est le taux vital des individus de la classe d'âge i (taux de survie ou taux de gestation), 

𝑋̿ est la moyenne générale du taux vital i, V[Xi(t)] est la variance observée du taux vital i au 

cours de l'année t, et Vc est la variance environnementale (c'est-à-dire la variance du 

processus) inconnue. Nous avons utilisé MATLAB (version étudiante 6.5 ; Math-works, Inc, 

Natick, MA) pour mettre en œuvre le code white.m écrit par Morris et Doak (2002). Nous 

avons modifié cet algorithme afin d'effectuer une recherche parmi 100 000 valeurs plausibles 

de Vc pour trouver la meilleure estimation de la variance du processus. 

 

Nous avons estimé la variance du processus associée à la survie des biches, mais nous n'avons 

pas pu estimer directement la variance du processus spécifique à l'âge compte tenu de la 

structure des données disponibles. Nous avons fixé la variance du processus de survie des 

femelles d'âge mûr et âgées à la variance du processus calculée à partir de l'ensemble des 

données sur la survie des femelles ; il s'agissait d'une approche prudente, car elle risquait de 

gonfler la variance du processus dans ces taux vitaux déclarés invariables. Gaillard et al. 

(1998) ont rapporté que, chez les grandes espèces herbivores, le coefficient de variation était 

plus élevé pour la survie des jeunes d'un an (1,43 fois plus élevé) et la survie des animaux 

sénescent (1,89 fois plus élevé) que pour la survie des femelles adultes dans la force de l'âge. 

Nous avons donc estimé les variances du processus de survie des femelles d'un an et des 

femelles sénescentes comme étant respectivement 1,25 et 1,75 fois plus élevées que la 

variance du processus de survie des femelles. 

 

Analyse d'élasticité et LSA 

Les élasticités analytiques quantifient le changement proportionnel dans λ résultant d'un 

changement proportionnel infinitésimal, un à la fois, dans un élément de la matrice 

démographique, tandis que tous les autres éléments sont maintenus constants (de Kroon et 

al. 1986, 2000 ; Caswell 2000). Nous avons calculé les élasticités analytiques pour les taux 

vitaux de niveau inférieur à partir de la matrice démographique des taux vitaux moyens. Nous 

avons modifié le code MATLAB limitsens.m (Morris et Doak 2002) pour effectuer l'analyse 

LSA. Nous avons calculé λ pour une distribution d'âge stable et les élasticités pour chaque 

taux vital dans 1 000 matrices répliquées générées en sélectionnant indépendamment les taux 

vitaux à partir de distributions de probabilité bêta (β) (Morris et Doak 2002). La moyenne et 

la forme des distributions spécifiques aux taux vitaux ont été définies par la moyenne et la 

variance du processus estimées pour chaque taux vital. Dans le cadre de l'analyse LSA, nous 

avons calculé les élasticités moyennes et leur intervalle de confiance à 95% pour chaque taux 

vital dans les répliques de la matrice, la valeur maximale λ pouvant être atteinte et le plus 

grand changement proportionnel dans λ résultant de l'estimation la plus élevée enregistrée 

pour chaque taux vital dans toutes les études. Afin de permettre une comparaison avec 

l'analyse classique de l'élasticité, nous avons régressé chaque taux vital par rapport à λ afin 

d'estimer la proportion de la variance totale dans λ attribuable à la variance de chaque taux 

vital. 

Examen des effets des changements signalés dans les taux vitaux sur le taux de 

croissance démographique 
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Nous avons réexaminé quatre études de cas (Cole et al. 1997, Singer et al. 1997, Smith et 

Anderson 1998, Ballard et al. 2000), issues de sources publiées et évaluées par des pairs, qui 

documentaient les variations des taux vitaux des wapitis associées aux mesures de gestion et 

aux conditions environnementales, afin d'évaluer l'impact potentiel de l'ampleur de ces 

changements signalés sur λ. Pour ce faire, nous avons modifié les taux de survie des faons et 

des biches dans le modèle matriciel moyen généralisé en fonction des valeurs rapportées dans 

ces études et avons calculé la différence en λ résultant de la modification du taux vital 

spécifique, tout en maintenant les autres taux vitaux à leurs valeurs moyennes. Notre objectif 

n'était pas de fournir des prévisions quantitatives sur la manière dont une mesure de gestion 

ou un événement climatique affecterait la croissance démographique, mais d'illustrer, à l'aide 

d'exemples empiriques, l'influence potentielle de ces sources de variabilité des taux vitaux sur 

le taux de croissance démographique. 

 

RESULTATS 
Estimations du taux vital et de la variance du processus 

La moyenne générale de la survie annuelle des faons (𝑆̿ca = 0,354, intervalle = 0,060-0,720) 

était considérablement inférieure à celle des femelles (𝑆̿cow = 0,873, intervalle = 0,610-0,999) ; 

les deux ensembles de données comprenaient un nombre similaire de sources, d'estimations 

ponctuelles, de lieux et plus de 1 350 années-animaux (Tableau 1). Nous avons divisé la survie 

des femelles par âge en trois catégories : les femelles d'un an (𝑆̿yr = 0,883), les femelles en âge 

de reproduction (𝑆̿pa (= 0,894), vieillesse (𝑆̿oa = 0,868) et sénescence (𝑆̿sa = 0,724), avec une 

répartition stable par âge de 12,3%, 61,6%, 17,7% et 8,4%, respectivement. Le taux moyen 

de gestation à l'âge mûr (𝑃̿pa = 0,928, intervalle = 0,781- 0,988) était supérieur à celui des 

femelles âgées d'un an (𝑃̿yr = 0,198, intervalle = 0,000-0,500), des femelles âgées (𝑃̿oa = 0,864, 

intervalle = 0,750-0,950) et des femelles sénescentes (𝑃̿sa = 0,530, intervalle = 0,370-0,692 ; 

Tableau 1). 

 

Dans l'ensemble, nous avons constaté une disparité considérable dans la variance du 

processus des taux vitaux individuels. La variance du processus de survie des faons (0,039) 

était environ 11 fois supérieure à la variance du processus de survie des femelles (0,003) dans 

l'ensemble des données sur les taux de survie (Tableau 1). De même, la variance intra-étude 

de la survie des faons était en moyenne de 0,020 (intervalle = 0-0,043) et était environ 10 fois 

supérieure à la variance intra-étude de la survie des femelles, qui était en moyenne de 0,002 

(intervalle = 0-0,007 ; Figure 2). La variance du processus dans les taux de gestation chez les 

femelles d'un an (0,015), âgées (0,003) et sénescentes (0,006) était respectivement environ 12, 

2 et 5 fois supérieure à la variance dans le taux de grossesse chez les femelles en âge de 

procréer (0,001 ; Tableau 1). La variance du processus dans la survie des femelles était 

environ 3 fois supérieure à la variance dans le taux de gestation chez les femelles en âge de 

procréer. 

 

Analyse de sensibilité 

La survie des femelles en âge de procréer présentait l'élasticité la plus élevée (0,623) parmi les 

taux vitaux dans la matrice de transition des taux moyens, suivie par la survie des femelles 

d'un an (0,131), la survie des faons (0,131), la fécondité des femelles en âge de procréer 

(0,097) et la survie des femelles âgées (0,092) ; les autres taux vitaux avaient des élasticités 
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inférieures à 0,03 (Figure 3a). L'élasticité de la survie des femelles (0,869) cumulée pour toutes 

les classes d'âge (jeunes, en âge de procréer, âgées et sénescentes) était nettement supérieure 

à l'élasticité de la survie des faons (0,131) et à l'élasticité de la fécondité cumulée pour toutes 

les classes d'âge (0,131). Les élasticités moyennes des 1 000 réplications de la matrice ont 

classé les taux vitaux dans le même ordre, à l'exception du classement de la survie des 

personnes âgées, qui est supérieur à la fécondité des personnes d'âge mûr, et de la fécondité 

des personnes âgées d'un an, qui est légèrement supérieure à la fécondité des personnes 

sénescentes (Fig. 3a). 

 

 
Figure 2. Variance intra-étude (𝜎̂2) issue de 9 études de survie basées sur la radiotélémétrie chez des élans mâles 
(faons) et femelles (biches) et variance moyenne des taux de survie des faons et des biches dans l'ensemble des études 

(𝜎̅̂2) menées dans l'ouest des États-Unis entre 1973 et 2005. Le nombre moyen d'années ou de sites était respectivement 
de 3,9 et 4,7 dans les études sur la survie des faons et des femelles. Les références aux études sont celles décrites dans 

le Tableau 1 : 1) 16 et 18 ; 2) 19 et 22 ; 3) 20 et 26 ; 4) 21 et 25 ; 5) 24 et 32 ; 6) 27 et 32 ; 7) 28 et 32 ; 8) 29 et 
35 ; 9) 34 et 34. 

 

Les taux vitaux générés à partir de 1 000 réplications de la matrice simulées dans la LSA 

représentaient la variance du processus présente dans les ensembles de données sur les taux 

vitaux spécifiques à l'âge (Figure 4). La moyenne λ des réplications de la matrice était de 0,980 

± 0,002 (SE) et variait de 0,726 à 1,217. La variation de la survie des faons (Fig. 4) expliquait 

la grande majorité de la variation de λ (r2 = 0,748 ; Fig. 3b, 5). La survie des femelles en âge 

de procréer (r2 = 0,164) expliquait une variation considérablement moindre (Fig. 3b). Ainsi, 

le principal résultat de l'analyse LSA est que l'ampleur de la variation de la survie des faons, 

malgré son élasticité relativement faible, a considérablement influencé le taux de croissance 

de la population. La valeur maximale λ pouvant être atteinte lorsque nous avons fixé la survie 

annuelle des faons à son taux le plus élevé (0,720 ; Smith et al. 1997) et que nous avons 

maintenu tous les autres taux vitaux à leur moyenne était de 1,108, ce qui représentait un 

changement proportionnel maximal λ de 11,2%. La valeur maximale λ pouvant être atteinte 

lorsque nous avons fixé la survie annuelle des femelles en âge de procréer à son taux le plus 

élevé (0,999 ; Unsworth et al. 1993) et maintenu tous les autres taux vitaux à leur moyenne 

était de 1,069, ce qui représentait un changement proportionnel maximal λ de 7,3%. 
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Figure 3. Élasticités déterministes de chaque taux vital des wapitis calculées à partir du modèle matriciel moyen et des 
élasticités moyennes, ainsi que leurs intervalles de confiance à 95% à partir des répliques matricielles dans l'analyse de 
simulation des étapes de la vie (LSA ; a). Variation du taux de croissance de la population expliquée par la variation 
de chaque taux vital (r2) dans la LSA (b). Les notations des taux vitaux sont les suivantes : survie des veaux (Sca), survie 

des yearlings (Syr), survie des adultes d'âge mûr (Spa), survie des adultes âgés (Soa), survie des adultes sénescents (Ssa), 
fécondité des yearlings (Fyr), fécondité des adultes d'âge mûr (Fpa), fécondité des adultes âgés (Foa) et fécondité des 
adultes sénescents (Fsa) 

 

Examen des effets des variations des taux vitaux rapportés sur le taux de croissance 

démographique 

Nous avons identifié deux études (Cole et al. 1997, Ballard et al. 2000) qui ont rapporté des 

variations dans la survie annuelle des femelles adultes associées à différentes approches de 

gestion des prélèvements. La survie des femelles, qui était supérieure de 0,066 dans les zones 

de chasse à accès limité aux véhicules par rapport aux zones à accès complet aux véhicules 

(Cole et al. 1997), a entraîné une augmentation de 0,063 de λ lorsque nous avons inclus ces 

taux de survie des femelles dans le modèle matriciel moyen (inclus dans les classes d'âge d'un 

an, d'âge mûr et de vieillesse ; Fig. 6). De même, la survie des femelles était supérieure de 

0,072 dans un troupeau non chassé par rapport à un troupeau chassé (Ballard et al. 2000), ce 

qui a augmenté λ de 0,068 (Fig. 6). Le taux de croissance de la population a été influencé par 

ces changements relativement faibles dans la survie des femelles en raison de la forte élasticité 

de ce taux vital (eScow = 0,869 lorsqu'il est additionné pour toutes les classes d'âge). 

 

Smith et Anderson (1998) ont signalé une variation de la survie des faons associée à un 

changement contrôlé de la qualité de l'habitat hivernal. Le taux de survie hivernale des faons 

qui ont migré hors de la National Elk Refuge (NER) et qui n'ont pas reçu de complément 

alimentaire était de 0,714, contre 0,886 pour ceux qui ont été nourris dans la NER. Cette 
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augmentation de la survie des faons s'est traduite par une variation positive λ de 0,035 

lorsqu'elle a été intégrée dans notre modèle matriciel (Fig. 6). Bien que le complément 

alimentaire puisse être une technique de gestion indésirable dans de nombreux scénarios, il 

a représenté un exemple de la façon dont une augmentation immédiate de la qualité de 

l'habitat hivernal pourrait influencer et quand elle agit uniquement sur la survie des faons. 

Singer et al. (1997) ont rapporté que la survie des faons avait augmenté de 0,489 après une 

année marquée par de multiples effets climatiques et environnementaux stochastiques. 

L'ampleur de la réponse en termes de survie des faons a généré une forte augmentation de λ 

de 0,187 (Fig. 6). Nous reconnaissons qu'il est difficile de déterminer dans quelle mesure la 

variation des taux de survie des faons est attribuable aux facteurs primaires identifiés par les 

auteurs, à d'autres facteurs extrinsèques ou à des interactions entre les facteurs (par exemple, 

densité × climat ; Portier et al. 1998). Les changements modélisés dans λ peuvent également 

différer des populations fortement contrôlées par la dépendance à la densité, car notre 

modèle suppose une croissance démographique indépendante de la densité. Cependant, ces 

deux études suggèrent que la survie des faons, compte tenu de sa variabilité inhérente et 

malgré son élasticité relativement faible, peut influencer λ autant, voire plus, que la survie des 

femelles adultes, le taux vital présentant la plus grande élasticité. 

 

 
Figure 4. Boîtes à moustaches représentant la médiane, les percentiles (10e, 25e, 75e, 90e) et les valeurs aberrantes 

pour les taux de croissance de la population de wapitis (λ) et les taux vitaux spécifiques à chaque classe d'âge dans 1 
000 réplications simulées du modèle matriciel de population générées dans Life-Stage Simulation Analysis. Les notations 
des taux vitaux sont la survie des veaux (Sca), la survie des yearlings (Syr), survie des adultes d'âge mûr (Spa), survie 
des adultes âgés (Soa), survie des adultes sénescents (Ssa), fécondité des jeunes d'un an (Fyr), fécondité des adultes 
d'âge mûr (Fpa), fécondité des adultes âgés (Foa) et fécondité des adultes sénescents (Fsa) 

 

DISCUSSION 
Nous avons appliqué le cadre quantitatif de l'analyse des variables latentes (LSA) pour 

coupler les mesures d'élasticité avec les estimations empiriques de la variabilité des taux vitaux 

et évaluer l'impact réel des taux vitaux individuels des wapitis sur la variabilité des taux de 

croissance démographique. La majeure partie de la variation observée dans la croissance 

démographique des wapitis, tant au sein des populations au fil du temps qu'entre les 

populations, est probablement due principalement à la variation de la survie des faons et 

non à la variation de la survie des femelles ou des taux de fécondité (Figures 3b et 5). La 

survie des faons a un impact global plus important sur le taux de croissance de la population 

que celle des femelles en raison des variances disproportionnées de ces taux vitaux 

(Tableau 1). Compte tenu des valeurs d'élasticité dérivées de notre modèle matriciel moyen 

(Figure 3a), l'ampleur du changement dans la survie des faons devrait être plus de six fois 
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supérieure à celle du changement dans la survie des femelles pour avoir une influence 

équivalente sur λ. Ce résultat est non seulement possible, mais aussi très probable, étant 

donné que la variance du processus de survie des faons était, en moyenne, d'un ordre de 

grandeur supérieur à la variance du processus de survie des femelles (Fig. 2). Gaillard et al. 

(1998, 2000) ont montré que ce schéma de survie invariable des adultes associé à une survie 

très variable des faons est constant dans la plupart des taxons d'ongulés, ce qui suggère que 

la survie des faons régit la dynamique des populations. Nos travaux démontrent que la survie 

des wapitis juvéniles peut expliquer jusqu'à quatre fois plus la variation de λ que la variation 

dans la survie des adultes (Fig. 5). En revanche, il a été démontré que la variation dans la 

survie des adultes était en grande partie responsable des fluctuations de population des 

ongulés africains dans le parc national Kruger, ce qui implique que le modèle de survie 

constante des adultes ne peut pas être généralisé aux populations d'ongulés dans les régions 

tropicales (Owen-Smith et Mason 2005). 

 

 
Figure 5. Taux d'augmentation fini (λ) régressé sur les taux de survie des veaux et des femelles (vaches) d'âge mûr pour 
1 000 réplications simulées du modèle matriciel de population générées dans Life-Stage Simulation Analysis (LSA), 
englobées par des intervalles de prédiction de 99%. Le coefficient de détermination est également présenté pour 
chaque régression. Le coefficient de détermination représente la variation des taux de croissance démographique 

expliquée par la variation de chaque taux vital dans le LSA 
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Figure 6. Variation du taux de croissance de la population d'élans (λ) estimée à partir de l'évolution des taux de survie 
des faons (a) ou des femelles adultes (biches ; b) telle que rapportée dans quatre études de cas publiées menées dans 

l'ouest des États-Unis entre 1983 et 1994 (les autres taux vitaux ont été maintenus à leurs valeurs 𝑥̅ ; Tableau 1). Les 
valeurs des taux vitaux modifiées dans le modèle matriciel moyen sont indiquées. La valeur k associée au modèle 
matriciel moyen est indiquée (0,980) et les échelles des variables dépendantes sont égales ; par conséquent, les 

différentes pentes représentent la variation de λ résultant des diverses influences sur le taux vital spécifique des wapitis 

 

Le modèle de survie des femelles adultes de wapitis, caractérisé par une élasticité élevée 

associée à une faible variance du processus, est cohérent avec la relation inverse entre 

l'élasticité et la variance temporelle des traits du cycle biologique démontrée par Fister (1998) 

pour un large éventail de taxons. Étant donné que la variabilité environnementale influence 

négativement le taux de croissance stochastique de la population, la sélection naturelle devrait 

minimiser la variation des taux vitaux qui présentent une élasticité élevée (Pfister 1998). Les 

femelles adultes sont capables d'influencer leur taux de survie en faisant des compromis en 

matière de reproduction ou de comportement (Albon et al. 1983), ce qui peut atténuer la 

variation temporelle de la survie des femelles. Gaillard et Yoccoz (2003) ont montré que la 

survie des adultes chez les ongulés semble être canalisée contre une telle variabilité 

temporelle. 

 

Cependant, étant donné qu'un large éventail de facteurs de stress anthropiques influencent 

les populations fauniques modernes, une forte variabilité (dans l'espace ou dans le temps) 

d'un taux vital ne devrait pas être utilisée pour en déduire qu'elle a une influence négligeable 
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sur λ. En effet, les populations peuvent décliner rapidement lorsque les effets anthropiques 

ont un impact négatif sur un taux vital sélectionné pour avoir une élasticité élevée et exprimer 

une faible variation, comme ce fut le cas pour les wapitis au début du XXème siècle (sous une 

forte pression de chasse) et, plus récemment, pour la tortue caouanne (Caretta caretta ; Crouse 

et al. 1987) et la chouette tachetée du Nord (Strix occidentalis caurina ; Noon et Biles 1990). 

Les taux de gestation des adultes et des jeunes d'un an ont eu très peu d'influence sur λ, 

compte tenu de leur élasticité et de leur variabilité. Le déclin du recrutement des wapitis peut 

être en partie attribuable à la baisse des taux de gestation (Cook et al. 2004, Raithel 2005) ; 

cependant, la réduction de la densité des wapitis et l'amélioration de la qualité de leur habitat 

n'auront probablement un impact significatif sur λ que si elles améliorent la survie des petits. 

Une augmentation des taux de gestation sans augmentation concomitante de la survie des 

faons ne devrait pas inverser le déclin des populations de wapitis dans le nord-ouest des 

États-Unis. 

 

IMPLICATIONS POUR LA GESTION 
Les variations annuelles observées dans les recensements des wapitis à la fin de l'hiver et au 

printemps résultent probablement principalement des variations de la survie des faons au 

cours de l'année précédente et, dans une moindre mesure, des variations de la récolte réelle 

de femelles à l'automne précédent. La variation de λ attribuable à la variabilité de la survie 

des faons résultant d'événements stochastiques (tels que des hivers rigoureux [Singer et al. 

1997, Smith et Anderson 1998], les conditions printanières défavorables [Taper et Gogan 

2002, Raithel 2005] et les perturbations à grande échelle [Singer et al. 1997]) peuvent être 

aussi importantes, voire plus importantes, que la variation de λ résultant des effets de la 

chasse sur la survie des femelles. Il peut être particulièrement important de reconnaître le lien 

entre le climat, la survie des faons et la croissance de la population pour évaluer les risques 

dans les plans de gestion adaptative de la chasse. Par exemple, après un hiver rigoureux ou 

un printemps très froid et sec, deux événements susceptibles d'avoir un impact considérable 

sur la survie des faons, il pourrait être nécessaire d'ajuster à la baisse les quotas de chasse afin 

d'atteindre les objectifs de taille de la population pour l'année suivante. Dans les scénarios où 

l'objectif est d'augmenter la taille de la population de wapitis et où la survie des femelles est 

déjà proche de son maximum biologique, la gestion visant à augmenter la survie des petits 

peut être l'objectif le plus efficace pour influencer la croissance de la population. Lorsque 

l'objectif de gestion est de réduire la taille de la population et que la chasse des femelles est 

inefficace en raison de la présence de refuges privés qui n'autorisent pas la chasse publique à 

l'élan (Burcham et al. 1999), la diminution de la survie des petits peut être une stratégie 

alternative pour réduire λ. Nous notons également que la stratégie de gestion la plus efficace 

sera déterminée non seulement par l'influence de la survie des faons sur λ et l'ampleur du 

changement dans la survie des faons dû à la mesure de gestion, mais aussi par le coût de la 

technique de gestion (voir Nichols et Hines 2002 pour une description mathématique de 

cette idée). 
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