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Introduction

C" e nombre d’individus ou la biomasse des populations, sauvages et domestiquées,

4 est d’un intérét majeur pour I’économie humaine. L’exploitation d’espéces doit

approvisionner en produits alimentaires et non alimentaires une population

mondiale qui s’accroit de 90 millions par an (WRI 1994), soit ~1.6%. Considérant que la

population totale actuelle atteint ~5.5 x 10° habitants (ONU 1991, WRI 1994), la projection la
plus optimiste —i.e. la plus faible— prévoit ~8.8 x 10° habitants pour ’an 2025 (WRI 1994).

Pour ce qui est des espéces sauvages soumises a la chasse, a la péche ou a I’exploitation
forestiere, il convient de répondre aux trois questions fondamentales a propos de I’obtention de
ressources naturelles renouvelables : o ? quand ? et combien ? (Beverton & Holt 1957,
Usher 1966, 1969, Ricker 1975). On en pergoit clairement I’importance quand on constate que
la production mondiale forestiére atteint ~2,2 x 10° tonnes par an (FAO 1986) et la péche
~100 x 10° tonnes par an (FAO 1991), I’équivalent de ~400 kg de bois et ~20 kg de produits
de la péche per capita par an a I’échelle mondiale. Pour les espéces domestiquées, la question
majeure est plutdt : comment produire de plus en plus ? sachant que la production actuelle

atteint ~4.1 x 10° tonnes par an (FAO 1990), dont ~4.05 x 10° de produits alimentaires et
~0.05 X 10° non alimentaires, I’équivalent de ~745 kg de produits agricoles et d’élevage per

capita par an. En outre, on est arrivé a une situation planétaire ou I’appropriation par I’homme
non pas des especes isolées, séparées de la nature, mais d’écosystémes complets, est devenue
la régle (Carabias & Toledo éds. 1983). Le maintien et/ou I’amélioration de la qualité de la vie
passe nécessairement par la protection de I’environnement (Soulé éd. 1986, Simberloff 1988,
Toledo 1992). Une cinquiéme question se pose donc a 1’économie humaine : comment aboutir
a un stade de développement durable et « soutenable » ? (Clark & Munn 1986, di Castri
1989).
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Plusieurs disciplines appréhendent sous divers angles ces cinq questions fondamentales pour
I’économie humaine. Parmi elles, I’écologie des populations se penche traditionnellement sur
I’étude de la distribution et de I’abondance des organismes (Andrewartha & Birch 1954, Krebs
1972, Blondel 1986), alors que la génétique des populations s’intéresse a 1’étude de
’amélioration et a I’optimisation de variétés (Olivieri 1987). Toutes deux se consacrent a
I’étude de I’évolution et utilisent les outils de la démographie. Les questions fondamentales
sont alors respectivement : comment fonctionnent les populations, et comment évoluent-

elles ?

Nous avons travaillé par le passé dans le domaine de la biologie de la péche, ou I’approche
empirique a pris le pas sur ’approche théorique classique de Beverton et Holt (1957) et Ricker
(1975), les populations marines étant beaucoup moins accessibles et maniables que les
populations terrestres. La biologie de la péche résulte de la conjonction d’approches
biologique, biométrique et démographique. Il s’agit de gérer I’exploitation des ressources
renouvelables pour la consommation humaine. La péche est en effet la seule, et I’'ultime, grande
source de produits alimentaires obtenus directement a partir d’espéces sauvages (aquatiques).
Toutefois, c’est la gestion d’espéces sauvages en général (dont la richesse est énorme au
Mexique) qui retient a présent notre attention, notamment ’utilisation des ressources naturelles

renouvelables et la conservation de la diversité biologique.

Dans cet ordre d’idées, notre objectif a été d’approfondir nos connaissances en biologie de
populations ainsi qu’en démographie animale, permettant d’élargir notre champ d’action et de
participer a la discussion de certaines questions fondamentales relatives a la gestion d’espéces
sauvages. Le choix thématique n’a pas été simple, car la biologie de populations est un univers
en soi ou foisonnent questions et pistes a explorer, notamment en matiére d’évolution et de
biologie de la conservation. Nous avons donc décidé de travailler sur trois pistes principales :
a) les modeles matriciels, puisque leur souplesse et leur relative simplicité en font I’outil par
excellence en démographie, b) le concept de la valeur sélective, ou fitness, qui constitue la clé
de voute de la biologie de populations permettant les comparaisons entre groupes ou entre
populations et servant de liaison entre I’approche évolutive (fitness proprement dite) et
I’approche fonctionnelle (taux d’accroissement des populations), c) les populations
subdivisées, car elles sont de plus en plus nombreuses (comme conséquence de la destruction
et/ou de la fragmentation d’habitats par ’homme) et comportent un facteur central en biologie

de populations, a savoir la migration.
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Nous souhaiterions en particulier contribuer 7)a clarifier et réconcilier concepts
démographiques et concepts biologiques, /i) a dégager des procédures appropriées, faisant le
lien entre les approches empiriques et théoriques, pour parer a la prolifération des méthodes
ad hoc a laquelle on assiste actuellement en démographie animale et 7ii) a différencier des
niveaux compleétement imbriqués dans la littérature : les modéles démographiques, les quantités
issues de ces modeles (7, A, R, durées de génération, etc.), leur pertinence biologique et les
estimations de ces quantités. Nous aspirons, enfin, a contribuer a développer quelques modéles
démographiques originaux : 1) pour la fitness et particulierement pour Ry, a I’aide de fonctions
génératrices et de processus de ramification, afin de décomposer leurs variances tout en
identifiant le poids relatif de chaque composante, 2) pour les métapopulations, en introduisant
une extension a la matrice de Leslie, qui tienne compte de la dépendance de la densité et
3) pour analyser le métafonctionnement des métapopulations, a ’aide de modéles linéaires
généralisés. Nous pourrons donc montrer que les modéles démographiques s’appliquent
parfaitement aux populations que I’on peut considérer fermées, plus souvent qu’on ne le croit,
et introduire quelques pistes permettant leur application a des populations ouvertes et

spatialement organisées.

Voici donc, en quelques mots, le plan de I’ouvrage :

1) étude des modeles démographiques et analyse de la dynamique de deux populations

humaines pour montrer les résultats classiques obtenus ;

2) rappel des principaux résultats démographique pour les études des populations sauvages,
notamment le statut des populations synthétisé dans A4, le taux d’accroissement ;

3) discussion a propos des estimateurs valables de la fitness en fonction du type d’approche
(statique ou dynamique), critique de I’approche LRS (Lifetime Reproductive Success) et
modélisation pour la décomposition de la variance de la fitness en présence d’un trade—off ;

4) solution d’un probléme de modélisation des méthodes capture-marquage-recapture pour
estimer la survie des populations présentant un pay—off (effet non-immédiat  la capture) ;

5) extension de la matrice de Leslie pour les populations subdivisées, analyse du réle joué par
la migration et présentation d’un modéle source—puits ;

6) analyse du métafonctionnement des métapopulations et présentation de deux modéles
linéaires généralisés pour décrire, respectivement, la dynamique des effectifs et les

probabilités d’extinction des colonies.
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DEMOGRAPHIE ET BIOLOGIE DE POPULATIONS

La démographie classique a développé les modéles permettant de décrire et de prédire les
variations du nombre d’individus des populations au cours du temps, autrement dit,
d’apprendre le statut (croissance, décroissance, stationnarité) de la population étudiée. Dans le
Chapitre 1, nous présentons les fondements de la démographie et, a titre d’exemple, les
projections pour deux populations humaines, ’'une en croissance (le Mexique) et 1’autre en
décroissance (la France). Ceci nous permet d’évoquer explicitement que le probléme des
interactions entre I’homme et son environnement implique incontestablement la compréhension

de la démographie humaine.

Sur le plan démographique, I’écologie est avantagée par rapport a la génétique. L’approche
écologique permet d’analyser la dynamique des populations itéropares (sensu Cole 1954),
structurées, d’effectifs finis et variables, avec dépendance de la densité et en milieu hétérogene,
mais sans distinction de I’hétérogénéité génétique. La génétique, en revanche, analyse les
populations génétiquement hétérogénes, mais sémelpares (sensu Cole 1954) ou non
structurées, d’effectifs infinis ou constants, indépendantes de la densité et en milieu homogene.
Du point de vue de I’écologie des populations, nous verrons, dans le Chapitre 2, comment le
taux d’accroissement permet d’estimer le statut des populations étudiées et, face aux biais
générés par certaines méthodes ad hoc, nous rappellerons comment il faut 1’estimer
correctement a I’aide de modeéles démographiques. Les résultats démographiques qui servent

de support dans la gestion de populations sauvages, seront clairement établis.

Le taux d’accroissement d’une classe donnée d’individus peut coincider avec la fitness. On
appelle fitness le résultat démographique de la dynamique d’un génotype (ou phénotype)
donné dans un environnement donné et par rapport aux autres génotypes (Charlesworth 1980,
Endler 1986), partageant des taux de survie et de fécondité —dge ou stade dépendantes—,
un 4ge de premiere reproduction et un autre de derniére reproduction. Ce résultat
démographique est synthétisé par le taux d’accroissement (Fisher 1930). Ces taux et ces traits
d’histoire de vie décrivent le développement des individus dans leur environnement, dont

Iinteraction détermine la dynamique des populations a I’échelle écologique (Andrewartha &
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Birch 1954, Beverton & Holt 1957, Krebs 1972, Ricker 1975) et I’évolution d’histoires de vie
a ’échelle évolutive (Cole 1954, Caswell 1989, Stearns 1992, Charnov 1993, Roff 1993). La
fitness est une propriété d’une classe d’individus et non de genes, elle est propre a un milieu
donné a un moment donné et dans une population donnée (Maynard Smith 1989:38). La
définition, selon laquelle la fitness est I’espérance du nombre de gamétes utiles que les
individus d’un génotype donné transmettent a la génération suivante, n’est pas suffisante car il
conviendrait de savoir ce qui se passe a travers plusieurs générations (Maynard Smith 7bid.).
Le concept de fitness est donc sujet a controverses de par sa situation au carrefour de
I’écologie, de la génétique et de la démographie (Olivieri 1987), ou le probléme de transfert de
connaissances est a I’ordre du jour. On observe, cependant, un processus d’intégration entre
I'écologie et la génétique (Roughgarden 1979, Charlesworth 1980, Olivieri ibid.), la
démographie constituant un moyen de transfert actif (Adams 1990, Stearns 1992).

A ce propos, I’'une des controverses récentes porte sur LRS. Aprés I’ouvrage de Charlesworth
(1980) (ou sont développées les équations d’Euler-Lotka-Leslie permettant de modéliser les
variations de fréquences géniques chez les populations structurées en dge, méme dans le cas de
structures d’age différentes selon le sexe), une partie des biologistes de populations ont orienté
leur attention sur Ry, le taux de reproduction nette (Lotka 1924). En effet, lorsqu’on fait des
études d’évolution de traits d’histoire de vie (approches « statiques » selon Stearns, 1992), on
est en droit de supposer un taux d’accroissement a long terme égal a 1 et Ry constitue un
estimateur appropri¢ de la fitness (e.g. Charnov 1993). Mais une certaine confusion s’est
produite sur ’estimateur démographique a utiliser dans les études de populations sauvages.
Ry a été progressivement identifié a un taux de croissance permettant des comparaisons entre
groupes (Grafen 1988), alors qu’un méme R, peut se rapporter a des échelles de temps —durées

de génération— trés différentes.

L’estimation ad hoc de Ry, rebaptisé LRS (succes reproductif total au cours de la vie), repose
trés souvent sur une analyse incompléte des cycles de vie. Lors du calcul du taux de
remplacement, I’école LRS fait intervenir la longévité, la fécondité et la survie juvénile,
négligeant d’autres traits ou parametres qui interviennent de fagon incontournable dans le cycle
de vie, notamment la survie des adultes et les proportions de juvéniles qui se reproduisent a
leur tour (nombreux exemples dans Clutton-Brock 1988 et Newton 1989). Dans le Chapitre 3,
nous présenterons une critique du LRS, nous formaliserons I’approche LRS comme le

développement d’un estimateur statistique de Ry (ce qui n’a pas été fait jusqu’a présent) et
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nous proposerons, a I’aide de fonctions génératrices et de processus de ramification (Feller
1968, Jagers 1975, et voir section 1.1.3.2), un modéle permettant la décomposition de la
variance de Ry pour une population itéropare a deux classes d’age. Cette partie de la thése
nous permettra d’insister sur le lien existant entre les approches empiriques et les approches

théoriques, lié au concept de fitness.

Traditionnellement, I’abondance des populations sauvages constituait I’intérét majeur des
études en écologie. Mais puisque le dénombrement des individus d’une population ne renseigne
pas sur son statut (si elle est en croissance ou en décroissance), le centre d’attention s’est
tourné vers I’estimation de la fécondité et, notamment, de la survie. Dans ce cas, I’itéroparité
n’est pas la seule source de complexité dans I’étude des populations. Certaines espéces portent
des traits complexes d’histoires de vie, dans leur reproduction par exemple, et pour appliquer
les modeles démographiques type Leslie I'un des problémes consiste a estimer les paramétres
nécessaires. C’est le cas notamment de certaines espéces itéropares a reproduction saisonniére
mais qui ne se reproduisent pas chaque année. On verra dans le Chapitre 4 comment estimer la
survie d’une espéce a générations chevauchantes, qui présente un pay—off se reproduisant tous
les deux ans : I’albatros hurleur habitant les iles Crozet dans I’hémisphére sud. Ceci nous
permettra de proposer une généralisation de la solution développée par Pradel (1992, 1993) au
probléme de trap—dépendance, en cas d’utilisation des modéles CMR (capture-marquage—
recapture). Nous montrerons qu’il est indispensable de tenir compte des effets de la complexité

évoquée ci-dessus pour obtenir une estimation correcte de la survie.

DEMOGRAPHIE ET ECHELLES SPATIALES DE FONCTIONNEMENT

En écologie ainsi qu’en génétique, certains mécanismes de régulation ne peuvent étre expliqués
que si ’on fait appel a un niveau supérieur a celui de la population (Olivieri ez al. 1990,
Lebreton et Gonzalez-Davila 1993). La dispersion constitue un mécanisme de régulation des
effectifs des populations au niveau démographique, donc écologique, qui engendre des
pressions de sélection (Mayr 1963). On peut situer le début des modeéles de dispersion,

autrement dit, de populations subdivisées, avec la notion de voisinage et le « modéle en ile » de

10



Discussion et conclusions

Discussion et conclusions générales

ous avons décidé de travailler sur trois pistes : les modéles matriciels, le concept

de fitness et les populations subdivisés. Nous voulions élargir et approfondir
notre insertion dans la gestion de populations sauvages, tout en maintenant notre participation
dans la gestion d’espéces de péche d’intérét commercial mais en abordant la gestion des
vertébrés terrestres. Nous avons pu montrer que les modéles démographiques matriciels ne
s’appliquent uniquement aux populations fermées mais aux populations ouvertes et
subdivisées, voire aux métapopulations. Leur grande souplesse offre une solution aux
approches en temps continu (Keyfitz 1968), permet de modéliser divers types de cycle de vie
Caswell (1989) et les variations des fréquences géniques (Charlesworth 1980), dans des
populations structurées en age (Leslie 1945), stade (Lefkovitch 1965, Usher 1966) ou
spatialement (Usher & Williamson 1970). On peut de méme introduire la dépendance de la
densité (Cooke & Ledén 1976) et la stochasticité démographique (Bailey 1964) ou

environnementale (Tuljapurkar 1989).

Pour notre part, nous avons amorcé une extension de la matrice de Leslie pour les
métapopulations (Lebreton & Gonzalez—Davila 1993). A partir de cette extension matricielle
on peut développer tout un éventail de modéles pour les population fragmentées et
métapopulations strictu senso, pour les systémes « stepping—stone » de Kimura (1953) et
« lles—continent » de MacArthur et Wilson (1967), dont le cas le plus simple récemment mis a

jour par Pulliam (1988) est le systéme « source—puits » discuté dans le Chapitre 5.

Si ’on compte sur les données nécessaires et suffisantes pour estimer les taux de fécondité, de
survie et de migration, on peut utiliser cette extension matricielle. Autrement, le modéle n’est

pas utilisable que pour tester d’hypothéses qu’on peut se faire & propos de I’ordre de magnitud

195
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d’un de ces taux, notamment de migration quant on dispose d’estimations des taux de
fécondité, de survie et brut de multiplication (GGR, Gross Growth Rate, cfr. Chapitre 1.2)
d’une population donnée. L’autre possibilité, 1’analyse statistique, nous ’avons développée a
’aide de modéles linéaires généralisés (Chapitre 6), rejoignant la tradition MacArthur-et-
Wilson-Levins—Hanski relative au processus d’extinction-recolonisation des populations
locales. Ceci dit, on peut donc parler de « métafonctionnement » des populations subdivisées

(Chapitre 6, article a apparaitre).

Pour ce qui est a la fitness, nous avons essayé de reconcilier I’approche fonctionelle des
concepts démographiques avec I’approche évolutive des concepts biologiques. Dans le premier
cas, A (ou r) constitue le taux de multiplication d’une population donnée dans un
environnement donné a un moment donné (Chapitre 1.2) et on a le droit 4 la comparaison entre
groupes. Dans le deuxiéme cas cependant, il n’est plus question de comparer entre groupes car
il s’agit du flux et des variations des fréquences géniques a travers les individus. 4 (ou r)
constitue alors la contribution moyenne d’une classe de phénotypes (génotypes) a la croissance
d’une population donnée dans un environnement donnée & un moment donné, par rapport aux
autres classes de phénotypes dans la méme population (Chapitre 2). Pour contribuer a I’analyse
des populations présentant des #rade—offs entre paramétres et une stochasticité
démographique, nous avons développé un modéle permettant d’estimer la fifness d’une
population itéropare et d’analyser la variance de R, (Chapitre 3). Parmi les cas—probléme que
présentent certaines approches empiriques, nous avons sélectioné deux qui montrent bien le
type de confusion existente ainsi que la détérioration qui comportent sur la compréhension du
functionnement ou de 1’évolution des populations. Dans le Chapitre 2 nous avons présenté la
critique de I’estimation ad hoc, biaisée, du taux de multiplication A. Dans le Chapitre 3 nous
avons diagnostiqué les limitations du modeéle LRS. Force est de constater que les modéles
démographiques permettent une perception la plus appropriée de la dynamique des

populations, sur le plan fonctionnelle et sur le plan évolutif.

DEMOGRAPHIE ET BIOLOGIE DES POPULATIONS

Nous avons concentré notre attention sur les organismes itéropares ou la fitness ne dépend pas
uniquement de la fertilité (nombre de zygotes produits) et de la viabilité (survie des zygotes,
ou juvénile), mais aussi de la survie adulte et de la structure démographique des populations.
Le meilleur estimateur de la fitness pour une classe donnée de phénotypes est donc A, le taux

asymptotique de multiplication, que l’on ne peut estimer qu’a I'aide des modéles
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démographiques. A exprime synthétiquement I’équilibre dynamique d’une population —dans un
environnement donné— entre les facteurs limitants et sa capacité de croissance. En raison de la
propriété ergodique des modéles démographiques, les populations atteignent
asymptotiquement une structure stable et une valeur reproductive par classe d’age (ou stade),
quelle que soit leur structure de départ, si les paramétres démographiques restent constants au
cours du temps. A est étroitement lié & la durée moyenne de génération 7 car celle-ci permet
d’estimer le rythme d’augmentation du numéro moyen des générations chevauchantes, ainsi
que la sensibilité relative de A aux variations de la survie et de la fécondité (Caswell 1989:118—
123, Gaillard et al 1992, Figure 2.3).

Les modéles démographiques permettent donc une perception appropriée de la fitness. En
outre, leur utilisation s’est simplifiée grace a la disponibilité des ordinateurs personnels et des
logiciels spécialisés (Tableau 2.2). Par conséquent, comme nous I’avons discuté dans le
Chapitre 2, les biologistes de populations qui optent encore pour des modeéles ad hoc « moins
complexes » pour estimer le taux d’accroissement limitent leur capacité perceptive en
diminuant la qualité et la quantité des informations obtenues (}: biaisé et absence d’information

sur la structure stable, les valeurs reproductives et la durée moyenne de génération 7).

La fitness A est une propriété démographique d’une classe donnée de phénotypes —et non de
genes (Maynard—Smith 1989:38)— qui partagent les mémes paramétres en relation avec leur
structure d’4ge dans un environnement donné et par rapport aux autres classes de phénotypes.
La démographie joue donc un réle intégratif entre la génétique des populations et 1’écologie
des populations (Olivieri 1987). Les équations sont les mémes (Charlesworth 1980) mais leur
interprétation est différente (Charnov 1993, Roff 1993). Alors que la démographie a pour objet
d’étude les individus, la génétique s’intéresse aux résultats issus des substitutions géniques
(Stearns 1992). D’ailleurs, on utilise aussi Ry comme un estimateur de la fitness dans les études
d’histoires de vie (Stearns 1992:33) car il est plus facile a estimer, a calculer et a utiliser
(ex. Roff 1984, 1986, Charnov 1989, 1990, Charnov & Berrigan 1991). En outre, comme nous
I’avons évoqué dans la discussion du Chapitre 2, a long terme et conditionnellement a la non
extinction, toute population a une E[A] = 1 = E[Ro]. Mais si I’on travaille sur la dynamique des
phénotypes, Ry ne peut pas mesurer la fitness car il ne tient pas compte des durées de
génération (Charlesworth 1980, Stearns 1992, Chapitres 1 & 2).

L’existence de compromis entre traits d’histoire de vie, souvent évoquée comme justification

d’approches ad hoc, n’est pas non plus un argument pour rejeter I'utilisation des modéles
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démographiques. C’est le cas de I’école du Lifetime Reproductive Succes, qui a rebaptisé le R,
comme LRS. Cette école prétend, d’une part, que LRS constitue un estimateur de la fitness et
d’autre part, qu’il permet de décomposer la variance de la fitness. Ainsi, la décomposition de la
variance de Ry, rebaptisé LRS, est devenue un probléme a I’ordre du jour. Barrowclough et
Rockwell (1993) ont présenté une décomposition sur la base d’un modéle de somme aléatoire
avec un nombre aléatoire de termes, mais en considérant indépendance entre variables, ¢’est-a-
dire en I’absence de frade—off. Cependant I'un des intéréts majeurs —et des arguments— de
I’école LRS est justement d’intégrer la dépendance entre les variables fécondité et survie
(Newton 1989). Pour sa part, Brown (1988) a présenté une décomposition de cette variance
en présence de frade—off, en considérant toutefois un produit de variables aléatoires. Dans le
Chapitre 3, nous avons montré qu’a 1’aide de processus de ramification il est possible de
modéliser la fitness et le Ry d’une population itéropare en présence de frade—offs et de
stochasticité démographique. C’est donc la somme aléatoire (envisagée indépendamment par
Barrowclough et Rockwell) et non le produit des variables aléatoires (comme le propose
Brown) qui se préte a la décomposition de Ry (ou du LRS). Méme si le produit permet de
décomposer la variance de LRS en présence de frade—off, personne n’a remarqué que
’espérance E[LF] n’est plus alors le simple produit E[L]E[F] des espérances de la longévité et
de la fécondité, mais E[L]E[F] + cov[L, F] (cfr. Mood et al. 1974:180). Par ailleurs, nous
avons modélisé la part de variance de 4 due a un trade—off entre la fécondité et la survie des
adultes. Comme on s’y attendait chez une espéce itéropare, le plus grand poids correspond a la
longévité (si elle est supérieure & 1), puis a la fécondité et enfin a la survie juvénile (éq. 3.28).
En présence de trade—off, on doit ajouter un terme dépendant de la covariance entre la survie

adulte et la fécondité (éq. 3.31).

Les processus de ramification permettent également I’introduction de la stochasticité
démographique dans la matrice de Leslie (Lebreton 1978) pour modéliser les probabilités
d’apparition de nouveaux individus et de transition d’une classe d’age a I’autre, entre saisons
reproductives et internuptiales, en considérant les effectifs comme des variables aléatoires
discrétes (voir Section 1.1.3.3 du Chapitre 1). Il s’agit 1 d’un autre exemple des possibilités de
développement des modéles matriciels. En effet, 'un des avantages de Iutilisation de la

matrice de Leslie est le parfait ajustement du modéle au type de reproduction saisonniére (les
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« birth-pulse populations » de Caswell, 1989:11-14). Cependant, il n’est pas toujours facile
d’estimer les paramétres nécessaires, notamment la survie. L’exemple de 1’albatros hurleur

Diomedea exulans (Chapitre 4) illustre ce type de complexité.

C’est pourquoi nous avons réalisé une incursion méthodologique dans les modeéles de capture—
marquage-recapture (CMR), car ils constituent I’outil par excelence pour estimer la survie des
vertébrés maniables au marquage. Ils permettent, notamment, d’estimer la survie des
populations présentant une sensibilité a la capture ou (le résultat est le méme vis-a-vis de la
capturabilité) suivant des patrons complexes de reproduction saisonniére. Une solution & ce
type de phénomenes (Pradel 1992, 1993), connus sous ’appellation de « trap—dependence »
(Sandland & Kirkwood 1981), tient compte des effets immédiats. Néanmoins, 1’albatros
hurleur des iles Crozet présente un effet non—immédiat. Nous avons alors généralisé la solution
et montré que, si I’on ne tient pas compte de la trap-dépendance, on aboutit a des estimations
biaisées (Figure 4.2, Tableau 4.7). On peut donc recommander I’emploi des modéles CMR, en
utilisant la technique développée au Chapitre 4 pour les espéces longévives présentant un
trade—off entre fécondité actuelle et future, soit parce qu’elles suivent un cycle précis (biennal
comme I’albatros hurleur), soit parce que le colt de la reproduction est variable et donc le
rythme des occasions reproductives aussi (annuel mais non strict, comme I’albatros a sourcil

noir).

La plupart des modeles matriciels sont orientés vers les populations fermées (voir Tableau 1.1),
ne tenant compte que des parametres de fécondité et de survie. Toutefois, le cas général étant
celui des populations ouvertes, I’estimation des taux d’immigration et d’émigration est
également importante. Au plan théorique comme empirique, les études de dispersion
constituent la nouvelle frontiére en biologie des populations. On a vu apparaitre les modeéles
BIDE (Birth-Immigration-Dead-Emigration ; Usher & Williamson 1970, Pulliam 1988, Davis
& Howe 1992), ainsi que la « tradition MacArthur-et-Wilson-Levins-Hanski » (Hanski &
Gilpin 1991). Mais au plan pratique, ’estimation des taux d’immigration et d’émigration n’est
pas une tdche facile car, sur le terrain, I’effort devient considérable. Il faut marquer des
individus de plusieurs populations locales, colonies ou démes et les recenser dans le temps. A
I’aide des modéles CMR, on est en mesure d’estimer les taux de dispersion démographique
(Hestbeck eral. 1991, Viallefont & Lebreton 1994), bien que la dispersion efficace (ou

génétique) s’avere plus complexe.

199



]Démog'lra]p]hﬁe et bliologlie de populations

Dans tous les cas, le développement des modéles de type Leslie s’impose pour les populations
subdivisées, sur le plan théorique et pratique. Notre contribution dans le Chapitre 5 amorce
une introduction générale a ce type de modéles. Le résultat le plus important confirme que la
dispersion a un effet stabilisateur a 1’échelle de la métapopulation malgré le déséquilibre
pouvant exister a 1’échelle des populations locales (Lebreton & Gonzalez-Davila 1993), ce que
Brown (1969) a baptisé buffer-effect pour deux populations en relation source-puits (Pulliam
1988). Paradoxalement, les populations source ne sont pas nécessairement de plus grande taille
que les populations puits (Lebreton & Gonzalez-Davila 1993). Ainsi, un systéme source-puits
peut contenir un effectif supérieur a la somme des effectifs des populations « source » et
« puits » en I’absence de migration. Ceci remet en question le concept de la capacité de charge
de I’écosysteme, notée K. Cependant, la migration ne suffit pas pour amortir totalement
d’autres effets déstabilisateurs des métapopulations comme les structures des populations

locales et les dépendances de la densité (ibid.).

Les modeles multisites permettent, en théorie, de prédire les conséquences de la dispersion.
Cependant, on ne dispose pas facilement des estimations des taux d’immigration et
d’émigration car, sur le terrain, cette lourde tiche ne produit aucun résultat & court terme (il
faut au moins 3—5 ans pour obtenir une masse suffisante de données). Que faire alors tant que
les données de terrain ne suffisent pas pour estimer les taux de migration ? Le Chapitre 6
propose une analyse de la dynamique globale d’une métapopulation a partir de recensements (a
savoir les effectifs des populations locales tenant compte des apparitions et des disparitions, le
degré du succes reproductif des colonies a chaque pas de temps et I’« 4ge » de celles-ci). Les
données de terrain correspondent a plusieurs années de recensement d’une population
subdivisée, celle de la mouette rieuse Larus ridibundus. Nous avons donc étudié son
métafonctionnement global et modélisé, a l’aide de modéles linéaires généralisés, les
probabilités de persistence des colonies ainsi que les effectifs, obtenant des prévisions par
colonie (Gonzélez-Davila et al. soumis). Contrairement aux modéles MacArthur-et-
Wilson-Levins-Hanski, le notre présente I’avantage de tenir directement compte des effectifs et
indirectement de la qualité des habitats ; mais il comporte aussi I’inconvénient, en 1’état, de ne
pas modéliser le taux de colonisation (ou « d’apparition » de colonies). Un des résultats le plus
intéressants de cette modélisation (Chapitre 6) est I’existence d’un seuil d’effectif en deca
duquel les populations locales diminuent et au-dela duquel elles augmentent. D’autres résultats

montrent que «I’4ge » relatif des colonies joue un rble négatif dans la détermination de
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Ieffectif mais positif dans la probabilité de persistence (Tableaux 6.6 & 6.9). Dans tous les cas,
effectif précédent et le degré du succés reproductif ont une incidence positive. Le modéle
permet donc d’obtenir une estimation de 1’espérance de la longévité d’une colonie, c’est-a-dire
du temps d’extinction (Tableau 6.7), intégrant ainsi cette approche a la philosophie de Levins

(1970) relative au turnover des démes d’une métapopulation.

DEMOGRAPHIE ET GESTION DES POPULATIONS

Il reste a s’interroger sur 1’avenir possible des méthodes et des modéles de la dynamique de
populations dans la gestion de populations. Pour des raisons personnelles bien
compréhensibles, nous nous appuierons sur notre expérience des problémes de la faune et de la
biologie de la conservation au Mexique. Par ailleurs, il nous a paru légitime de faire une
incursion dans le champ de la démographie humaine participant dans la discussion, qui a lieu
actuellement au Mexique, sur les solutions a apporter aux grands problémes sociaux et dans
leur relation avec les problémes environnementaux. Un chose est claire, nous nous trouvons
dans une période de croissance explosive des populations humaines. A propos des

conséquences possibles il a lieu un grand débat et peu de concertations eficaces.

Dans la gestion de gibiers et dans I’halieutique, on étudie notamment les effectifs des
populations sous la forme du nombre N; d’individus (Seber 1982) ou de la biomasse B; des
« stocks » (Ricker 1975), respectivement. Bien que les recensements des populations naturelles
soient nécessaires, ils sont insuffisants pour répondre aux questions fondamentales de
I’économie humaine évoquées dans I’Introduction : ou, quand, combien et comment extraire
de la nature les fractions nécessaires des ressources naturelles renouvelables. En effet, les
estimations de Ieffectif des populations sont généralement trés imprécises car le coefficient de
variation atteint souvent 20% pour les vertébrés terrestres (ex. Gaillard et al. 1992) et 40%
pour les poissons de mer (ex. Jacobson & Lo 1991). D’autre part, les populations de méme
effectif présentent généralement des régimes démographiques différents, voire opposés (I’une
en croissance, I’autre en décroissance). L’abondance n’exprime donc pas fidélement le statut

des populations naturelles.
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Statut des espéces connues des vertébrés et des plantes vasculaires
dans le monde et dans 4 pays choisis a titre d’exemple

Groupe Zone dl\’{:s]:g;:s Endémiques En danger
Vertébrés MONDE 22 694 — a/ 1255
Mexique 2401 762 80

Brésil 2 937 721 174

Canada 646 7 11

France 424 12 30

Mammiféres MONDE 4327 - -
Mexique 439 137 25

Brésil 394 70 40

Canada 139 4 5

France 93 0 6

QOiseaux MONDE 9672 - 1029
Mexique 961 88 35

Brésil 1573 177 123

Canada 426 3 6

France 267 9 21

Reptiles MONDE 4771 - 169
Mexique 717 368 16

Brésil 468 178 11

Canada 41 0 0

France 32 0 2

Amphibiens MONDE 4014 — 57
Mexique 284 169 4

Brésil 502 296 0

Canada 40 0 0

France 32 3 1

Plantes vasculaires | MONDE 270 000 - -
Mexique 26 071 b/ 12 500 495

Brésil 56 215 - 361

Canada 3270 147 700

France 4 630 133 184

a/ Ne tient pas compte des mammiféres. b/ Entre 10 000 et 15 000.

Source: WCMC (World Conservation Monitoring Centre) et des données non publiées
(WCMC, Cambridge, U.K., Juin 1993) ; références citées dans « World Resources
1994-1995. A guide to the global environment », WRI 1994,

Au Mexique, les études sur la dynamique des populations animales se sont traditionellement
centrées sur I’estimation des abondances des espéces, de la péche (Alvarez del Villar 1973) ou
de la chasse (Leopold 1977). D’autres intéréts économiques, écologiques, scientifiques,
culturels, voire touristiques, touchant les espéces sauvages, ont largement été soulignés depuis
long-temps par des générations de naturalistes mexicains (Beltran 1964, Barrera 1974,
Alcérreca ef al. 1988, Toledo 1988, Soberéon & Llorente 1993). Le Mexique posséde une

grande richesse de faune et de flore de par sa latitude et surtout parce qu’il occupe une zone
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longue et accidentée de chevauchement biogéographique entre les régions Néarctique et
Neéotropicale (Udvardy 1984). Les espéces d’origine boréale se sont installées et ont évolué
dans les montagnes et sur les hauts plateaux a climat tempéré ou froid, les espéces d’origine
tropicale dans les régions basses ou moyennes a climat chaud, sec ou humide. Les « aller—
retour » nord—sud des frontiéres biogéographiques lors des périodes glaciaires et interglaciaires
au cours des derniers 40 000 ans ont créé, de fagon intermittente, des mosaiques
environmentales changeantes ainsi que des zones de refuge pendant le pléistocéne (Gentry

1989), donnant lieu & une grande diversité et beaucoup d’espéces endémiques (Toledo 1982).

En effet, le Mexique est le 14éme pays du monde par sa superficie (et par son économie) mais
il occupe la premiére place par la richesse d’espéces de reptiles, la seconde par les mammiféres
et la quatriéme par les amphibiens et les plantes (Sober6én & Llorente 1993, WRI 1994). Parmi
les 22 694 especes connues de tétrapodes dans le monde, 2 494 habitent sur le territoire
mexicain (Flores—Villela & Navarro 1993) dont 762 endémiques (WRI 1994). Si I’on
considere les 4 327 especes connues de mammiféres, parmi les 439 habitant le Mexique, 137
sont endémiques et 25 sont en danger d’extinction (WRI 1994). Pour ce qui est des oiseaux,
parmi les 9 672 espéces connues (WRI 1994), 1 061 habitent le Mexique (Escalante ez al. 1993
—ces auteurs rendent compte de 100 especes de plus que le WCMC 1992), dont 88 endémiques
et 35 en danger (WRI 1994). Enfin, I'on compte environ 3 000 espéces de poissons dont
quelque 500 d’eau douce (Castro—Aguirre & Balart 1993). Quant aux végétaux, parmi les
270 000 especes de plantes vasculaires connues, 26 071 ont été recensées sur le territoire
mexicain, parmi lesquelles plus de 10 000 sont endémiques et 495 sont considérées en danger
(WRI 1994).

La biodiversité est donc une des grandes richesses mexicaines, étudiée de plus en plus par les
nouvelles générations de taxonomistes et de naturalistes mexicains, mettant ’accent sur la
biodiversité, sur son utilisation et sur sa conservation (Alcérreca et al. 1988, Soberon &
Llorente 1993). Le Mexique devient ainsi de plus en plus demandeur du savoir-faire de la
démographie animale, un savoir-faire amorcé pour la démographie végétale pendant les années
1970 (Sarukhan & Harper 1973) et encore en plein essor (Alvarez-Buylla 1994). Cependant,
dans le domaine de la démographie animale, des études en biologie de la péche dans les eaux
mexicaines sont menées depuis les années 1960, mais en abusant souvent des modeéles ad hoc.

Il est vrai —et pas uniquement au Mexique— qu’il est difficile de faire autrement avec les
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espéces marines. Cependant, ’accent étant toujours mis sur les estimations de biomasses, et
non du statut des populations, plusieurs pécheries sont épuisées et d’autres détruisent
I’environnement. L’anchois du nord Engraulis mordax constitue un cas exemplaire de
ressource épuisée et donc du type d’exploitation a éviter (Gonzalez—Davila 1988, 1990). La
pécherie mexicaine de crevettes (15 especes d’intérét commercial) montre a quel point on peut
gaspiller les ressources naturelles (400 000 tonnes par an de « faune accompagnatrice », jetées
a la mer considérées comme « ordure ») et détruire I’environnement (la couche benthique) avec
un chalutage systématique et persistent qui ne permet la récupération qu’aux espéces annuelles

(Gonzalez-Davila & Garci—Crespo 1983).

Mais les populations de vertébrés terrestres, et les problémes qu’elles posent, offrent
I’ occasion d’étudier davantage les flux d’individus. La modélisation démographique trouve un
terrain fertile au Mexique. Il convient donc de mettre ’accent sur I’estimation des paramétres,
en particulier ceux de survie et de fécondité. Méme si I’on n’est pas toujours capable d’estimer
la fraction des « sorties » due a ’émigration, ainsi que celle des « entrées » due au recrutement
par immigration, le taux de multiplication asymptotique A constitue le meilleur estimateur
synthétique du statut des populations. En outre, les modéles matriciels offrent d’autres
résultats, importants pour la théorie évolutive ainsi que pour la gestion et la conservation des

populations naturelles.

BIOLOGIE DES POPULATIONS ET DEMOGRAPHIE HUMAINE

Alors que les pays les plus industrialisés ont pratiquement arrété leur croissance (WRI 1994),
les pays en développement présentent encore de forts taux d’accroissement (ONU 1992) et la
dynamique des populations humaines est devenu explosive. Il suffit d’observer I’exemple du
Mexique (Chapitre 1) : de 86.2 millions d’habitants en 1985, sa population atteindrait 390
millions vers I’an 2 050, c’est-a-dire qu’elle quadruplerait en 65 ans (Figure 1.11), si les taux
de natalité et de mortalité restaient inchangés (ce qui équivaut a ~2.3% d’accroissement
annuel). Toutefois la population mexicaine ne se situe pas parmi celles dont le taux
d’accroissement est le plus élevé (pouvant atteindre 4% par an, ex. Guinée, Swaziland,
Iraq,... ; ONU 1992). A I’heure actuelle, chaque année il s’ajoute & la population humaine

mondiale I’équivalente de la population mexicaine actuelle (~90 millions de personnes).
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A gauche, 2 000 ans d’histoire de croissance de la population humaine avec une
projection moyenne jusqu’a I'an 2 500. A droite, la croissance mondiale pendant le
présent siécle et les projections optimiste, moyenne et pessimiste jusqu’a I'an 2 200.
Source : Population Division, United Nations Secretariat, Gopher Service.

Pendant qu’une population s’approche de sa structure stable, I’effectif de chacune des classes
d’4ge ainsi que I’effectif total peuvent osciller. C’est pourquoi une population peut continuer a
croitre méme si son taux de multiplication asymptotique est inférieur 4 1. La population
frangaise notamment passera, selon notre exemple (Chapitre 1), de 57.3 millions d’habitants en
1990 a 58.9 millions en I’an 2 005, avant de commencer a décroitre en raison de
I'augmentation de la survie des cohortes précédentes (Figure 1.13). Par ailleurs, les
dépendances de la densité ainsi que la stochasticité environnementale provoquent aussi des

fluctuations (Chapitre 5 et Figure 2.2).

La dynamique des populations humaines est, et sera, déterminante pour « notre avenir & tous »
(WCED 1987). La discussion & propos des scénarios prévisibles de la dynamique des
populations humaines (Lee 1987, Demetrius 1989, Weiss 1990, WRI 1990, 1994) avec, et
dans, la nature a donné comme résultat synthétique I’hypothése du « développement
soutenable » (Sustainable Developpement of the Biosphere) (Clark & Munn éds. 1986). Cette
hypothese, bien que discutable (Di Castri 1989), apporte une premiére grande ébauche du
nouveau paradigme (sensu « matrice disciplinaire » ; Gayon 1989) planétaire. A la biologie des
populations de jouer, dans ce cadre, son rdle dans la gestion de la vie sauvage et la

conservation de la biodiversité ®
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Démographie animale et biologie de populations
Mod¢élisation et application pour la gestion d’espéces sauvages

Résumé

~~tude des fondements de la démographie et de ses

applications en écologie animale et en gestion
de populations. Le chapitre 1 passe en revue les
modeles sous-jacentes en temps continu et en temps
discret. A titre d’exemple, 1’étude de deux
populations humaines (Mexique, France) montre
comment batir des tableaux de vie et estimer les
paramétres démographiques. Le chapitre 2 discute
les modeles sous-jacents en démographie animale et
critique les modeles ad-hoc fréquemment utilisés.
On étudie également la fagon d’estimer la fitness et
le statut de populations a l’aide de modéles
indépendants de la densité, on délimite les
statistiques qu’il est possible d’obtenir et 1’on
discute les résultats les plus intéressants pour la
gestion d’especes sauvages. Le chapitre 3 critique
la simplification du taux de reproduction nette (Ro,
rebaptis€  Lifetime Reproductive Success) et
développe un modele de processus de ramification
pour la décomposition de la variance de la fitness
en présence d’un compromis survie-fécondité. Le
chapitre 4 propose une généralisation des modeles
de capture-marquage-recapture permettant
d’obtenir des estimations non-biaisées de la survie,
malgré la présence d’effets de capture non-
immédiats ou I’existence de trade-offs qui rendent
hétérogénes les probabilités de capture. La survie
d’une population d’albatros hurleur est estimée a
titre d’exemple. Le Chapitre 5 introduit les modéles
matriciels pour les populations subdivisées et
analyse le role stabilisateur de la migration en
¢tudiant le cas d’un systéme source-puits. Le
chapitre 6 étudie la dynamique de métapopulations
en développant deux modeles linéaires généralisés,
I’un pour la dynamique des effectifs des colonies et
I’autre pour les respectives  probabilités
d’extinction. On analyse le métafonctionnement des
colonies de la mouette rieuse a Forez..

Au cours des travaux, des logiciels d’intérét ont été
utilisés et sont commentés. Les conclusions
résument les résultats plus importants des modeles
démographiques pour la gestion de populations
sauvages.

Abstract

survey on fundamentals of demography as
QAapplied to animal ecology and population
management. The first chapter reviews the
underlying continuous and discrete models of
demography, with an example of human
populations, how to build life tables and to estimate
demographic parameters by using ULM software.
Chapter two discusses the underlying models of
animal demography and critiques the still widely
used ad hoc computations. It also reviews how to
estimate fitness and the status of populations with
density independent models, delimits which
statistics can be obtained, and discusses the most
interesting outputs of demographic models. Chapter
three critiques the simplification of R, the net
reproductive rate (renamed Lifetime Reproductive
Success), and develops a branching process model
for the decomposition of fitness elements in
presence of a survival-fecundity trade—off (formal
analysis tested with DERIVE software). Chapter
four presents a generalization of capture—mark—
recapture models allowing to obtain unbiased
survival  estimations  notwithstanding  trap-
dependence effects, giving the example of the Great
albatross by using RELEASE and SURGE
software. Chapter five develops an introduction to
matrix models of subdivided populations focusing
on the stabilizer role of migration, with an example
of source-sink models by using ULM software.
Chapter six analyses the metafunctioning of
subdivided populations, modelling the dynamics of
colony size and colony persistence of a Black—
headed Gull metapopulation, with generalized linear
models (GLM) by using GLIM software.

Discussion and general conclusions summarize the
main outputs of demographic models for animal
ecology studies, population dynamics, and wild life
management. The interest of demography for
population biology studies is stressed, particularly
for fragmented populations as well as for
conservation biology. The relevancy for social
affairs of human populations, especially for
developing countries, is underlined.

Gernidin Goréd

~Dévila
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Wright (1931). Kimura (1953) et son modéle « stepping—stone », Andrewartha et Birch (1954)
et leur dynamique d’extinctions—recolonisations des populations locales, MacArthur et Wilson
(1967) et leur théorie de biogéographie des iles et Levins (1969) et son modéle de « population

de populations », participent au développement du concept de métapopulation.

Des développements intéressants apparaissent plus récemment au fur et a mesure que I’intérét
pour les populations fragmentées augmente. Ces modéles introduisent les différences de taille
(Hastings 1991) ou les variations des taux de migration et d’extinction (Hanski 1991) entre les
populations locales (démes), la qualit¢ ou structure des habitats (patches) occupés
(Lande 1987), voire la stochasticité¢ (Verboom et al. 1991). Cependant, une intégration plus
générale entre les modéles de métapopulations de type MacArthur-et-Wilson—-Levins—Hanski

et les modeles démographiques Euler—Lotka—Leslie reste a réaliser.

Fondamentalement, les modéles des métapopulations doivent introduire la structure et la
dynamique des effectifs des populations locales ainsi que la dépendance de la densité. A notre
avis, les modeles démographiques les plus appropriés sont les modéles matriciels (Lebreton &
Gonzalez-Davila 1993). Dans le Chapitre 5, nous présenterons une introduction générale de
ces modeles pour les populations subdivisées et une illustration de leurs performances par la
modélisation d’un systéme « source—puits ». Cependant, si I’estimation des paramétres de
survie et de recrutement nécessaires aux modéles matriciels constitue toujours un probléme
relatif & I’obtention des données du terrain, I’estimation de la migration est encore plus
complexe. Dans les métapopulations, il faudra marquer des individus habitant les diverses
populations locales et les réobserver systématiquement a la suite du marquage. Toutefois, on
dispose assez souvent des données du terrain de la dynamique d’apparition—disparition des
demes ou colonies des populations subdivisées. Si ’on compte, en plus, sur des données des
effectifs et du degré de succés reproductif des populations locales (ou de la qualité des habitats
occupés), on peut modéliser statistiquement une métapopulation. Ceci permet de rejoindre la
tradition MacArthur-et-Wilson-Levins—Hanski et on peut alors parler de métafonctionnement.
Un modele de ce type est proposé dans le Chapitre 6 (Gonzalez—Davila et al. soumis), dans le
cadre d’un processus de furnover caractéristique des métapopulations, tenant compte des
probabilités de persistance des colonies mais aussi de la dynamique des effectifs au cours du

temps ® T e
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