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Matériel et méthode : tables 
d’éruption dentaires et degré 
d’hypsodontie pour l’établissement 
des classes d’âge

Chez les mammifères et en particulier les ongulés, de 
nombreuses méthodes concernant l’estimation de l’âge 
ont été développées pour associer les différents éléments 
anatomiques au sein d’intervalles de classes (Wilson et 
al., 1982 ; Pike-Tay, 2001 ; Ruscillo, 2006). Néanmoins 
les courbes de mortalité sont généralement construites à 

partir du matériel dentaire qui est souvent mieux préservé 
que le matériel post-crânien. Ainsi les aspects méthodo-
logiques développés par les travaux précurseurs de Kur-
tén (1953a, b, 1954) concernant la hauteur de la cou-
ronne dentaire, le remplacement de la denture lactéale 
par la définitive et les différents degrés d’usures consti-
tuent aujourd’hui les critères principaux employés pour 
établir les profils de mortalité des ongulés fossiles. 
A Romain-la-Roche comme dans de nombreux gise-
ments, les dents permettent de calculer le NISP et d’es-
timer le NMI (Poplin, 1976 ; Grayson, 1978, 1984 ; 

Revue de Paléobiologie, Genève (décembre 2010) 29 (2) : 771-801

Analyse démographique des cohortes du cheval pléistocène moyen
de Romain-la-Roche (Doubs, France)

Philippe Fernandez1 & Nicolas Boulbes2

Résumé
Une analyse démographique de la forme Equus achenheimensis correspondant à la biozones MNQ 24 a été menée sur l’aven de Ro-
main-la-Roche à partir de l’abondant matériel dentaire de cet Equidae. Les aspects méthodologiques développés ici sont couramment 
utilisés en dynamique des populations et sont appliqués en contexte paléobiologique d’aven. Dans cette étude nous présentons d’abord 
le matériel et les méthodes mises en œuvre pour établir la structure d’âge des chevaux de Romain-la-Roche. Une large part est ensuite 
faite à une nouvelle approche démographique combinant à la fois les tables de vie et le modèle de base de projection des matrices de 
Leslie. Ceci nous permet dans un dernier temps de caractériser le statut de la population des chevaux de Romain-la-Roche. Nos résul-
tats montrent clairement une structure d’âge décroissante, en déséquilibre et instable. Les différents paramètres démographiques et le 
modèle matriciel de projection indiquent aussi que les différentes cohortes de chevaux de Romain-la-Roche n’auraient pas pu constituer 
une population viable et pérenne dans le temps. La constitution du dépôt fossile reste difficile à appréhender, néanmoins le matériel 
osseux ne présente pas de trace d’origine anthropique ou animale. Nous ne retenons donc pas l’hypothèse d’une accumulation liée une 
activité prédatrice de l’Homme ou des carnivores.  
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Abstract
Cohorts demographic analysis of middle Pleistocene horses from Romain-la-Roche (Doubs, France).- A demographic analysis 
of Equus achenheimensis corresponding to biozones MNQ 23 and 24 was carried out on the site of Romain-la-Roche starting from the 
abundant dental material of this Equid. The methodological aspects developed here are currently used in population dynamic studies 
and are applied in this particular swallow-hole palaeobiological context. In this study we first present material and methods which 
allow us to establish age-structure of horses in Romain-la-Roche. We then focus on a new demographic approach which combines 
life tables and projection matrix of Leslie. This allows us in the last part to characterize the status of the horse population of Romain-
la-Roche. Our results clearly show decreasing, unbalanced and unstable age-structure. The different demographic parameters and the 
matrix model projection also state that the various cohorts of horses from Romain-la-Roche could not have constituted a viable and 
perennial population in time. The constitution of the fossil deposit is difficult to understand, nevertheless bone material does not show 
any anthropic or animal trace. We thus do not retain the assumption of an accumulation related to Man or Carnivores predatory activity. 
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Ringrose, 1993 ; Lyman, 1994 ; Steele, 2004, 2005). 
L’annexe 1 regroupe l’ensemble du matériel dentaire dé-
terminable au niveau du rang. Le nombre de dents est 
relativement élevé (NISP=315) et la conservation diffé-
rentielle entre éléments droits et gauches est très bonne 
(93,8 %) suggérant un assemblage peu perturbé. Le NMI 
correspond à la présence d’au moins 21 chevaux d’après 
les D3/ et P3/ gauches. Celui-ci est sans aucun doute 
largement sous-estimé car toutes les dents fragmentées, 
donc non déterminables au niveau du rang dentaire, re-
présentent au moins le triple de notre effectif mais n’ont 
pas pu être intégrées dans cette étude. 
Nous avons estimé l’âge des Equidae juvéniles à partir 
des tables d’éruption fondées sur le remplacement des 
dents lactéales par les définitives. Dès la seconde moi-
tié du XIXe siècle, le rôle économique du cheval associé 
à une tradition d’étude de cet animal en médecine vé-
térinaire ont conduit à de nombreux travaux concernant 
l’établissement de ces tables dentaires (Cornevin & 
Lesbre, 1894 ; Montané et al., 1949 ; Tagand & Ba-
rone, 1954). Pour les dates d’éruption et de remplace-
ment des dents lactéales par les définitives, nous avons 
utilisé les données de Montané et al. (1949) comme cela 
a été fait avec les chevaux fossiles Equus mosbachensis, 
E. cf. taubachensis et E. cf. gallicus provenant de diffé-
rents contextes de grottes anthropisées et de repaires de 
carnivores (Fernandez & Legendre, 2003, Tableau 3). 
Les hauteurs (en mm) des jugales définitives ont été 
prises au contact des racines jusqu’à la surface occlusale 
du mésostyle pour les dents supérieures, et au niveau du 
pli ptychostylide pour les dents inférieures. Nous avons 
appliqué le modèle de type curvilinéaire développé par 
Fernandez & Legendre (2003). Dans ce modèle, l’âge 
individuel est estimé pour chaque type de dents (ex : P2/, 
M/2…) grâce à une équation polynomiale d’ordre 3 dont 
les paramètres ont été calculés selon les procédés de ran-
domization et de bootstrapping (Sokal & Rohlf, 1981) 
à partir des intervalles d’âge et de hauteur du référentiel 
actuel de Levine (1979). L’ensemble des dents suffisam-
ment complètes de E. achenheimensis, dont les hauteurs 
ont pu être mesurées pour l’estimation et la répartition de 
l’âge, est inventorié dans l’Annexe 2, de même que les 
paramètres des équations (valeurs moyennes des pentes, 
interceptes, erreurs de prédiction pour chaque type de 
dents). 

Tables de vie et matrices de Leslie

Les études archéozoologiques concernant les struc-
tures d’âge sont classiquement associées à deux grands 
types  de mortalité : attritionnel et catastrophique (Le-
vine, 1979, 1983 ; Klein et al., 1981 ; Klein, 1982a ; 
Wilson et al., 1982 ; Klein et al., 1983 ; Klein & Cruz-
Uribe, 1983 ; Koike & Ohtaishi, 1985 ; Lyman, 1987 ; 
Stiner, 1990, 1991, 1994 ; Gifford-Gonzalez, 1991 ; 
Brugal & David, 1993 ; Fernandez et al., 1998 ; Lu-

binski, 2001 ; Steele & Weaver, 2002). On retiendra 
que la mortalité attritionnelle affecte le plus souvent et 
en plus grand nombre les individus les plus jeunes et les 
plus âgés au sein d’une population (mortalité néo-natale, 
épizooties, prédation). Le profil prend alors la forme d’un 
« U ». En revanche la mortalité catastrophique souvent 
induite par des événements naturels (feux, inondations, 
éruptions volcaniques…) est associée à un profil en « L » 
qui reflète la distribution décroissante des intervalles de 
classes des plus jeunes aux plus vieux individus. S’il est 
parfois possible d’associer ces deux types de mortalité à 
des populations actuelles dont les facteurs de mortalité 
sont connus (Lyman, 1989), l’interprétation reste tou-
jours très difficile lorsqu’il s’agit de faire des comparai-
sons inter-spécifiques (Fernandez, 2009).  
Dans les deux cas, ces profils ne sont corrélés à aucun 
autre indice de mortalité et ne rendent pas compte de 
l’équilibre des populations qui constitue une des problé-
matiques fondamentales que les statistiques du vivant se 
proposent d’évaluer. Dans cette étude nous avons donc 
combiné les tables de vie (time-specific model) et les ma-
trices de Leslie. Les tables de vie ont d’abord été utilisées 
en démographie humaine et ont été ensuite développées 
par les biologistes pour déterminer la durée de vie des 
insectes (Pearl & Miner, 1935). Leur application aux 
populations de mammifères et d’oiseaux a été large-
ment diffusée à la suite des travaux de Deevey (1947) 
de même que dans différents contextes paléobiologiques 
(Kurtén, 1953a, b, 1954, 1983 ; Van Valen, 1963, 
1964, 1965 ; Voorhies, 1969 ; Koike & Oitaishi, 1985, 
1987 ; Fernandez & Legendre, 2003 ; Fernandez et 
al., 2006 ; Fernandez, 2009 ; Monchot et al., soumis).
En biologie, pour étudier l’évolution démographique de 
la population d’une espèce animale dans un territoire dé-
terminé, on décompose cette dernière en classes d’âge 
et périodiquement (tous les jours, tous les mois, ou tous 
les ans…) on compte le nombre d’individus femelles (si 
possible) dans chaque classe d’âge. Ainsi la proportion 
d’individus de chaque classe d’âge successive représente 
une multitude de cohortes se chevauchant dans le temps, 
ce qui est probablement le cas à Romain-la-Roche. Sa 
mise en œuvre implique comme conditions d’applica-
tions, des paramètres physiologiques similaires entre les 
formes fossiles et actuels (e.g. sex-ratio, taux de repro-
duction). De plus, l’échantillon doit correspondre à une 
population locale (Caughley, 1966 ; Caughley & Sin-
clair, 1994). 
La table de vie des Equidae de Romain-la-Roche a été 
construite à partir de la fréquence (dx) des individus dans 
chaque intervalle, et de leur survie à l’intervalle suivant 
(lx) (Tableau 1). Grâce à ces données nous avons pu en-
suite établir des intervalles d’âge d’un an et obtenir l’en-
semble des paramètres démographiques de la population 
(Tableau 2). Dans ce tableau les taux de reproduction (mx) 
correspondent au nombre moyen de jeunes dans chaque 
intervalle et sont ceux qui ont été publiés par Garrott & 
Taylor (1990, tableau 2) ; ils sont très proches de ceux 
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relevés dans d’autres populations naturelles actuelles 
(Walter, 2002). Notons que lorsque la diagnose entre 
mâles et femelles n’est pas réalisable, comme c’est le 
cas à Romain-la-Roche, les valeurs initiales peuvent être 
divisées par 2 (voir détails in Gaillard et al., 2003). 
Concernant les taux de survie1 (S’x) on observe qu’ils 
sont régulièrement décroissants comme dans la plupart 
des populations de grands mammifères. Néanmoins le 
taux de reproduction net R0 (Net reproductive rate), in-
dique une population en déséquilibre (i.e. R0=0,90). Cet 
indice représente le nombre moyen de descendants par 
lequel un individu nouveau-né sera remplacé d’ici la fin 
de sa vie. Autrement dit, R0 permet d’évaluer le taux d’ac-
croissement de la population à un instant t et donc son 
équilibre en terme de renouvellement d’une génération à 
la suivante. On admet ainsi qu’une valeur R0<1 caracté-
rise une population en décroissance, en revanche si R0>1 

alors la population croît. Lorsque cet indice est égal à 1, 
la population est alors en parfait état d’équilibre démo-
graphique. 
A Romain-la-Roche, nous avons choisi d’utiliser parallè-
lement aux tables de vie un modèle matriciel développé 
indépendamment par Bernardelli (1941) et Lewis 
(1942), mais qui est surtout connu par les travaux de 

Tableau 1 :	Table de vie de Equus achenheimensis de Ro-
main-la-Roche. (x) Intervalle d’âge (année) ; 
(dx) Fréquence des individus dans chaque in-
tervalle soit dx = (lx-lx+1) d’après Annexe 2 ; 
(lx) Proportion des individus qui survivent 
d’un intervalle à l’autre soit lx+1 = (lx-dx) par 
convention la première valeur est égale à 1, 
100 ou 1000 ; (sx) Taux de survie d’un inter-
valle à l’autre soit sx = lx+1/lx ; (mx) Taux de 
fécondité par individu (d’après Garrott & 
Taylor, 1990, tableau 2) 

Table 1 :	L ife table of Equus achenheimensis from Ro-
main-la-Roche. (x) Age interval (in year) ; (dx) 
Frequency of individuals in each interval cal-
culated from Annex 2 as dx = (lx-lx+1). (lx) Pro-
portion of individuals surviving in successive 
age interval, thus lx+1 = (lx-dx), by convention 
the first value is egal to 1, 100 or 1000 ; (sx) 
Survival rate from age interval to an another 
so sx = lx+1/lx   ; (mx) Average number of off-
spring for each age interval (from Garrott 
& Taylor, 1990, table 2).

Intervalle d’âge (x) année dx lx sx

0 0.000 1.000 0.707
3 0.293 0.707 0.608
6 0.277 0.430 0.431
9 0.245 0.186 0.638

12 0.067 0.118 0.431
15 0.067 0.051 0.407
18 0.030 0.021 0.000

21 et + 0.021 0.000 0.000

Tableau 2 :	Table de vie standardisée en intervalle d’un 
an de Equus achenheimensis de Romain-la-
Roche. Pour le détail du calcul des indices 
(s’x) voir Annexe 4 ; (mx) Taux de fécondité 
par individu (d’après Garrott & Taylor, 
1990, tableau 2) ; (lxmx)  Taux de fécondité 
dans l’intervalle considéré ; (R0) Taux repro-
ductif net soit R0=∑ lxmx 

Table 2 :	 Standardized life table in one year age inter-
val of Equus achenheimensis from Romain-
la-Roche. See Annex 4 for the calculation of 
(s’x) ; (mx) Average number of offspring for 
each age interval (from Garrott & Taylor, 
1990, table 2) ; (lxmx) Fecundity rate in each 
age interval ; (R0) Net reproductive rate cal-
culated as R0=∑ lxmx

Intervalle d’âge 
(x) année lx s’x mx lxmx

0 1.0000 0.8910 0.000 0.000
1 0.8910 0.8910 0.000 0.000
2 0.7939 0.8910 0.000 0.000
3 0.7073 0.8473 0.211 0.149
4 0.5993 0.8473 0.186 0.111
5 0.5078 0.8473 0.211 0.107
6 0.4302 0.7555 0.271 0.116
7 0.3251 0.7555 0.250 0.081
8 0.2456 0.7555 0.311 0.076
9 0.1856 0.8609 0.391 0.072
10 0.1597 0.8609 0.226 0.036
11 0.1375 0.8609 0.267 0.037
12 0.1184 0.7556 0.304 0.036
13 0.0895 0.7556 0.269 0.024
14 0.0676 0.7556 0.354 0.024
15 0.0511 0.7412 0.106 0.005
16 0.0379 0.7412 0.150 0.006
17 0.0281 0.7412 0.039 0.001
18 0.0208 0.7412 0.238 0.005
19 0.0154 0.7412 0.238 0.004
20 0.0114 0.7412 0.238 0.003
21 0.0085 0.7412 0.238 0.002
22 0.0063 0.7412 0.238 0.001
23 0.0047 0.7412 0.238 0.001

R0=∑ lxmx       0.90

1	 Pour éviter toutes confusions, nous avons dénommé S’x tous 
les taux de survie établis à partir de ceux du Tableau 1 et dont 
le calcul est détaillé en Annexe 4.
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Leslie (1945, 1948, 1959, 1966) et ceux de Lefkovitch 
(1965). Le modèle de Leslie (Leslie, 1945, 1948) permet 
de décrire la dynamique d’une population structurée en 
classes d’âge, non seulement à un instant t en terme de 
survie, de mortalité et de stabilité, mais aussi de la proje-
ter dans le temps afin de voir les fluctuations d’effectifs 
et d’équilibre. En écologie, cet outil à haute résolution est 
largement utilisé pour évaluer le statut démographique 
des populations, mais aussi dans les analyses prospec-
tives pour la préservation, la conservation et la régulation 
de la faune et de la flore sauvages. Ce modèle repose sur 
trois hypothèses fortes (Charles-Bajard, 2004) : 
-	 l’âge (noté x comme dans les tables de vie) qui est une 

variable continue dont la première valeur vaut toujours 
zéro, est subdivisée en classes numérotées de 1 à n : la 
classe d’âge i correspond ainsi à l’ensemble des indi-
vidus d’âge i – 1 ≤ x ≤ i pour i = 1…n. Autrement dit 
xi est le nombre d’animaux dont l’âge tombe dans la 
classe d’âge i. Notons que les intervalles successifs xi, 
xi+1 peuvent être inégaux ;   

-	 le temps est considéré comme une variable discrète. Le 
pas de temps t est appelé intervalle de projection ;

-	 le pas de temps est exactement égal à la durée de cha-
cune des classes d’âge, impliquant que de t à t+1 tous 
les individus passent de la classe d’âge i à la classe 
d’âge i+1.

Les différents modèles matriciels ont été décrits de 
manière exhaustive dans deux ouvrages de référence 
(Caswell, 2001 ; Keyfitz & Caswell, 2005). Le Ta-
bleau 2 fournit avec les taux de reproduction (mx) et de 
survie (s’x) les paramètres fondamentaux à la construc-
tion du modèle matriciel (pre-breeding)2 que nous avons 
utilisé et dont l’écriture est la suivante : n(t+1)=An(t).

	 A 	 *	 n(t) 	 =	 n(t+1)

En d’autres termes, l’état d’une population est décrite à 
un instant t par un vecteur n(t) dans lequel les entrées 
ni(t) donnent le nombre ou la proportion d’individus dans 
chaque classe d’âge. La matrice A est construite avec les 
taux de reproduction successifs (mx) de nos tables de vie 
qui s’inscrivent sur la première ligne de la matrice (f0, 
f1...). Les taux de survie d’un intervalle d’âge à l’autre 

(s’x) doivent s’inscrire en diagonale (S1, S2…). La pro-
jection de la matrice A avec la population initiale n(t) va 
nous donner un autre vecteur n(t+1) qui va nous fournir 
le nouveau nombre d’individus dans chaque classe d’âge 
dans un intervalle de projection qui ne peut être inférieur 
à l’intervalle de classe. 

Discussion

La matrice correspondant à la population des Equidae 
de Romain-la-Roche a été saisie et traitée avec le lo-
giciel PopTools (Hood, 2008) et est présentée dans le 
Tableau  3. Dans ce tableau, le calcul matriciel permet 
de renvoyer le taux de croissance géométrique de la 
population, noté λ (geometric growth rate). Ce taux de 
croissance dépend du nombre d’individus dans chaque 
classe d’âge. Par exemple deux populations montrant les 
mêmes taux de natalité et de mortalité dans les classes 
d’âge correspondantes auront des taux d’accroisse-
ments différents si leur structure d’âge sont différentes 
(Ricklefs & Miller, 2005). Le taux d’accroissement 
varie dans le temps lorsqu’on projette l’effectif initial de 
la population, mais converge toujours progressivement 
vers une valeur stable. Comme pour le R0, une valeur 
strictement égale à 1 indique une population parfaite-
ment stable et en équilibre, en revanche lorsque λ est 
inférieur ou supérieur à 1 les populations sont respecti-
vement en décroissance ou en augmentation (voir détails 
in Charles-Bajard, 2004 ; Ricklefs & Miller, 2005). 
La synthèse des travaux concernant différentes popula-
tions actuelles d’Equidae sauvages indique que lorsque 
celles-ci évoluent dans des conditions optimales, les va-
leurs λ oscillent entre 1,21 et 1,26 (Eberhardt, 1987 
ainsi que Garrott et al., 1991 avec λ=1,21 ; Duncan, 
1992 où λ=1,26 ; Cameron et al., 2000 de même que 
Walter, 2002 avec λ=1,22). A Romain-la-Roche le taux 
de croissance géométrique sur le long terme avec λ = 
0,987 confirme les résultats obtenus avec R0 qui indiquait 
une population en décroissance. 
Nous avons projeté les cohortes fossiles afin de voir les 
fluctuations d’effectifs d’E. achenheimensis en fonc-
tion de leurs paramètres démographiques. L’Annexe 3 
montre l’évolution du taux de croissance géométrique 
d’un intervalle au suivant en fonction des effectifs dans 
les différentes classes d’âge sur environ 20 générations 
(t461). Ces données sont synthétisées dans les Figures 1 et 
2. La première montre très clairement une décroissance 
continue et régulière des effectifs de l’ensemble de la po-
pulation. On voit ainsi qu’après la deuxième génération 
(environ t51) la proportion d’individus diminue de moi-
tié. Cette réduction d’effectif est ensuite un peu moins 
rapide mais celle-ci s’oriente inexorablement vers une 
extinction (Figure 1). On observe ainsi dans la Figure 2 
que le taux de croissance géométrique fluctue de façon 
erratique jusqu’à l’intervalle de projection (t20) à partir 
duquel il se stabilise définitivement à la valeur indiquée 

2	 Sans entrer plus avant dans le détail des différents modèles, 
et puisque le temps apparaît comme une variable discrète, il 
faut distinguer les populations qui se reproduisent en continu 
tout au long du pas de temps birth-flow de celles pour les-
quelles la reproduction se déroule pendant une période de 
temps plus courte à l’intérieur de l’intervalle de projection 
birth-pulse. Nous nous sommes placés dans le second cas 
de figure de type pre-breeding comme c’est d’ailleurs le cas 
dans la plupart des études concernant les mammifères. 
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précédemment avec λ=0,987. Ceci implique un taux de 
croissance de la population insuffisant en terme de renou-
vellement pour le maintien de la population des Equidae 
de Romain-la-Roche. 
Si les tables de vie et les matrices de Leslie nous per-
mettent de caractériser les paramètres démographiques 
d’une population à un instant t et de les projeter dans le 

temps, l’élasticité nous offre l’opportunité d’identifier 
les paramètres qui affectent l’équilibre de cette même 
population. Depuis les travaux de Demetrius (1969) 
et Keyfitz (1971), l’élasticité peut être définie comme 
une procédure de perturbation des paramètres démo-
graphiques initiaux ou « perturbation analysis » selon 
Caswell (2001). Sans entrer dans les aspects métho-
dologiques développés par ce dernier auteur (1978) et 
De Kroon et al. (2000), l’élasticité3 quantifie les effets 
de perturbations sur l’estimation du taux de croissance 
géométrique λ. Les valeurs ainsi obtenues à partir de la 
matrice de projection A (décrite précédemment) nous 
permettent d’identifier les paramètres de survie et de re-
production les plus cruciaux pour l’équilibre d’une po-
pulation. Pour Romain-la-Roche, le calcul a été effectué 
avec PopTools (Hood, 2008, matrix elasticity) à partir de 
la matrice initiale laquelle renvoie les valeurs d’élasticité 
dans le Tableau 4. Ces valeurs sont additives et les contri-
butions aux changements du taux de croissance géomé-
trique beaucoup plus importantes pour les paramètres de 
survie (0,88) que ceux relatifs à la reproduction (0,12). 
La Figure 3 montre de façon détaillée que la survie des 
plus jeunes dans les intervalles (S1, S2 et S3) implique des 
effets beaucoup plus importants à la modification du taux 
de croissance géométrique. On note ensuite que l’élasti-
cité décroît de manière proportionnelle et régulière dans 
les intervalles successifs à partir de S4 ; les individus les 
plus vieux à partir de S12 ne contribuant que très peu au 
changement de λ. Dans la même figure on note que les 
valeurs d’élasticité concernant la reproduction ont très 
peu d’effet sur le taux de croissance géométrique des 
Equidae de Romain-la-Roche. La contribution au chan-
gement est toutefois légèrement plus importante dans 
l’intervalle des toutes premières mises-bas (f4) et ensuite 
régulièrement décroissante pour le reste des intervalles 
(exceptions faites en f7, f12 et f13). En définitive, à Romain-
la-Roche, les taux de survie des jeunes adultes et surtout 
des adultes en pleine force de l’âge ont largement contri-
bué au taux d’accroissement de la population des che-
vaux. Ceci a été clairement démontré dans l’actuel pour 
la plupart des grands herbivores dont les taux de survie 
des classes d’âge adultes contribuent toujours très forte-
ment au changement de λ (Gaillard et al., 2000). 
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Fig. 1 :	Projection dans le temps (pas de temps = 1 an) de l’ef-
fectif de la population de Equus achenheimensis de Ro-
main-la-Roche. Données d’après Annexe 3. 

Fig. 1 :	Projection through time (years) of initial population of 
Equus achenheimensis from Romain-la-Roche. Data 
from Annexe 3. 
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Fig. 2 :	Projection dans le temps (pas de temps = 1 an) du taux 
de croissance géométrique λ de la population de Equus 
achenheimensis de Romain-la-Roche. Données d’après 
Annexe 3. 

Fig. 2 :	Projection through time (time step=1 year) of geometric 
growth rate of the population λ of Equus achenheimen-
sis from Romain-la-Roche. Data from Annexe 3. 3	D ans la littérature écologique on couple en général les 

analyses de sensibilité et d’élasticité. Toutes deux mesurent 
strictement la même chose, c’est-à-dire les effets de 
perturbations dans la matrice sur le taux de croissance 
géométrique λ ; de façon absolue pour la première 
(sensibilité), et de façon relative et proportionnelle pour 
tenir compte d’ordre de grandeur différents des valeurs de la 
matrice pour la seconde (élasticité) (i.e. les taux de fécondités 
qui peuvent dépasser 1 et les taux de survie obligatoirement 
compris entre 0 et 1). C’est donc cette dernière représentation 
des données que nous avons retenue dans notre étude.
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Conclusion

Le contexte paléobiologique d’aven de Romain-la-
Roche a permis de récolter un échantillon de différentes 
cohortes que nous avons considéré comme représentatif 
d’une population. Nous avons montré que l’utilisation 
combinée des tables de vie (time-specific model) et des 
matrices de Leslie constituait une approche démogra-
phique nouvelle en comparaison avec les modèles clas-
siques attritionnel et catastrophique pour une grande part 
obsolètes. S’il n’est pas possible d’appréhender précisé-
ment la ou les phases de dépôt, probablement multiples 
comme c’est souvent la règle dans le cas d’aven-piège, 
en revanche l’image d’E. achenheimensis indique une 
structure populationnelle instable et en décroissance. 
Le modèle matriciel de projection confirme ainsi que 
dans des conditions naturelles optimales, la population 
des chevaux de Romain-la-Roche n’aurait pas été viable 
dans le temps et ce à très court terme. Enfin l’élasticité 

qui correspond à la perturbation des paramètres démo-
graphiques initiaux indique que ce sont les taux de sur-
vie élevés des juvéniles et des jeunes adultes qui ont le 
plus grandement contribué au déséquilibre de la structure 
d’âge des Equidae. Si Romain-la-Roche a bien été fré-
quenté par l’homme comme l’attestent quelques artefacts 
retrouvés dans l’aven (Detrey & Affolter, ce volume), 
les restes osseux du cheval ne présentent pas de traces 
de décarnisation tout comme ceux des plus grands herbi-
vores (i.e. Bovidae, Rhinocerotidae, voir Vercoutère & 
Guérin et Guérin ce volume). Comme ce dernier auteur, 
nous ne retenons donc pas l’hypothèse d’une interven-
tion humaine dans la constitution du dépôt, laquelle 
aurait modifié la structure populationnelle des Equidae 
de Romain-la-Roche. Une étude taphonomique de tous 
les taxons s’impose maintenant pour mieux comprendre 
le fonctionnement de cet aven-piège. 

Fécondité Valeurs d’élasticité pour 
chaque intervalle

Fécondité intervalle 1 0.0000
Fécondité intervalle 2 0.0000
Fécondité intervalle 3 0.0000
Fécondité intervalle 4 0.0190
Fécondité intervalle 5 0.0143
Fécondité intervalle 6 0.0140
Fécondité intervalle 7 0.0154
Fécondité intervalle 8 0.0109
Fécondité intervalle 9 0.0103
Fécondité intervalle 10 0.0099
Fécondité intervalle 11 0.0050
Fécondité intervalle 12 0.0052
Fécondité intervalle 13 0.0051
Fécondité intervalle 14 0.0035
Fécondité intervalle 15 0.0035
Fécondité intervalle 16 0.0008
Fécondité intervalle 17 0.0009
Fécondité intervalle 18 0.0002
Fécondité intervalle 19 0.0008
Fécondité intervalle 20 0.0006
Fécondité intervalle 21 0.0004
Fécondité intervalle 22 0.0003
Fécondité intervalle 23 0.0002
Σ 0.8769

Survie Valeurs d’élasticité pour 
chaque intervalle

Survie intervalle 1 0.1209
Survie intervalle 2 0.1209
Survie intervalle 3 0.1209
Survie intervalle 4 0.1019
Survie intervalle 5 0.0876
Survie intervalle 6 0.0736
Survie intervalle 7 0.0583
Survie intervalle 8 0.0474
Survie intervalle 9 0.0370
Survie intervalle 10 0.0271
Survie intervalle 11 0.0221
Survie intervalle 12 0.0169
Survie intervalle 13 0.0118
Survie intervalle 14 0.0084
Survie intervalle 15 0.0049
Survie intervalle 16 0.0041
Survie intervalle 17 0.0032
Survie intervalle 18 0.0030
Survie intervalle 19 0.0023
Survie intervalle 20 0.0017
Survie intervalle 21 0.0013
Survie intervalle 22 0.0010
Survie intervalle 23 0.0007
Σ 0.1202

Tableau 4 :	Analyse d’élasticité de Equus achenheimensis de Romain-la-Roche. Valeurs calculées à partir de la matrice du 
Tableau 3 (d’après Hood, 2008, PopTools : Matrix elasticity).

Table 4 :	E lasticity analysis of Equus achenheimensis from Romain-la-Roche. Values calculated from the matrix of 
Table 3 (from Hood, 2008, PopTools : Matrix elasticity).
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Fig. 3 :	Analyse d’élasticité de Equus achenheimensis de Romain-la-Roche. Données d’après Tableau 4.   
Fig. 3 :	Elasticity analysis of Equus achenheimensis from Romain-la-Roche. Data from Table 4.   
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n°inventaire Rang Côté Hauteur
93 HS.4 1175 inf. M2 g 42.5
80 HS.398 68 inf. M1 ou 2 g >50
80 HS.374 42 inf. M2 g 78.0
87 P18.17 1057 inf. M1 ou 2 g 65.0
89 Q18.24 642 inf. M1 d 74.0
80 HS.523 133 inf. M1 g 76.5
80 HS.442 75 inf. M1 d 23.5
81 HS.1856 200 inf. M1 g 24.0
81 HS.183 181 inf. M1 d 61.5
89 Q18.24 642 inf. M2 d sur mand.
80 HS.2302 163 inf. M2 g 85.0
88 O18.10 547 inf. M1 d sur mand.
87 P18.27 455 inf. M2 g 69.0
80 HS.532 138 inf. M1 g 25.0
80 HS.2295 170 inf. M2 g 31.0
80 HS.400 72 inf. M2 g 30.5
80 HS.525 136 inf. M2 d >57
90 P17.35 1173 inf. M1 g sur mand.
80 HS.383 54 inf. M1 g 65.3
80 HS.2295 170 inf. M1 g 29.0
80 HS.397 70 inf. M2 d 30.5
88 O18.10 547 inf. M2 d 67.8
80 HS.382 55 inf. M2 g 68.0
80 HS.379 48 inf. M2 d 72.0
80 HS.527 134 inf. M1 d >73
88 P19.10 595 inf. M2 g 85.0
88 P19.10 595 inf. M1 g sur mand.
88 Q19.72 556 inf. M2 d 82.5
88 Q19.72 556 inf. M1 d sur mand.
90 P17.36 1191 inf. M1 g 83.2
83 Q17.45 272 inf. M2 d >80
86 Q18.59 280 inf. M1 g 88.0
86 Q18.59 280 inf. M2 g sur mand.
80 HS.466 111 inf. M1 ou 2 g 84.0

DAT Q17.46 273 inf. M2 g >57
DAT Q17.60 278 inf. M2 g 86.0
90 O17.1 1108 inf. M3 d 67.2
87 P18.27 456 inf. M3 g 65.0
80 HS.401 107 inf. M3 d 19.7
90 P19.7 1164 inf. M3 d 77.0
81 HS.4996 224 inf. M3 g >46,5
80 HS.2295 170 inf. M3 g 20.0
80 HS.399 64 inf. M3 g 29.8
80 HS.353 13 inf. M3 g 58.0
93 HS.4 1175 inf. M3 g sur mand.
89 Q18.24 642 inf. M3 d 68.0
80 HS.388   inf. M3 d >42
80 HS.351 12 inf. M3 d 65.2
90 P17.38 1139 inf. M3 g 60
86 P14.6 283 inf. M3 g 40.5
88 Q19.72 556 inf. M3 d 63

n°inventaire Rang Côté Hauteur
88 P19.16 448 inf. M3 g 65
80 HS.381 58 inf. P2 g 48.5
80 HS.380 53 inf. P2 d 49.5
89 Q18.24 642 inf. P2 d 48.0
88 O18.10 547 inf. P2 d 44.0
88 O18.8 546 inf. P2 g 44.5
91 K11.19 233 inf. P2 g 52.0
91 K11.19 233 inf. P2 d 50.0
80 HS.395 74 inf. P2 d 19.0
80 HS.529 135 inf. P2 g >52
91 HS.2633 204 inf. P2 d 54.0
80 HS.520 132 inf. P2 g 45.3
88 N15.34 466 inf. P2 d 52.5
88 N15.39 468 inf. P2 g 51.0
81 K3.19 231 inf. P2 d >55
88 P18.18 511 inf. P2 d 59.2
81 HS.287 180 inf. P2 d 40.8
88 P19.34 521 inf. P2 g 56.7
90 P17.35 1173 inf. P2 g sur mand.
90 P17.36 1191 inf. P2 g sur mand.
89 Q18.24 642 inf. P4 d 74.5
81 HS.25 235 inf. P3 ou 4 d 84.0
81 HS.27 253 inf. P3 g 81.5
81 HS.5192 222 inf. P3 d >34,5
80 HS.375 14 inf. P4 g 77.5
80 HS.378 50 inf. P4 d 78.0
80 HS.377 51 inf. P3 g 72.0
80 HS.384 52 inf. P3 d 66.9
80 HS.376 56 inf. P3 d 56.7
81 HS.282 175 inf. P4 d 63.7
81 HS.137 178 inf. P3 g 62.5
88 O18.10 547 inf. P3 d sur mand.
88 O18.10 547 inf. P4 d sur mand.
90 HS.3 1068 inf. P3 ou 4 g 88.0
80 HS.521 130 inf. P4 g >61
81 K3.19 239 inf. P3 d >72
80 HS.2301 162 inf. P3 g 75.0
87 P18.17 672 inf. P3 g 62.0
91 K11.19 233 inf. P3 g 73.0
91 K11.19 233 inf. P3 d 70.0
88 N15.50 902 inf. P4 g 81.0
90 HS.1 1067 inf. P3 ou 4 g 75.6
80 HS.462 60 inf. P4 d >60
- HS.288 176 inf. P4 d 34.7

80 HS 40 inf. P3 g 18.0
81 HS.308 184 inf. P3 g 15.0
89 Q18.24 642 inf. P3 d sur mand.
90 P17.35 1173 inf. P3 g sur mand.
88 O18.3 497 inf. P4 g 71.0
80 HS.443 73 inf. P3 d 24.5
81 K11.26 240 inf. P4 g >61,7

Annexe 1 :	Inventaire de l’ensemble du matériel dentaire de Equus achenheimensis à Romain-la-Roche. *soit 93,8 = 
[(147+168)*100]/336

Annex 1 :	D ental material of Equus achenheimensis from Romain-la-Roche. *thus 93,8 = [(147+168)*100]/336



782 Ph. Fernandez & N Boulbes

n°inventaire Rang Côté Hauteur
80 HS.360 10 inf. P4 d 34.7
80 HS.2295 170 inf. P4 g 32.2
90 P17.35 1173 inf. P4 g sur mand.
80 HS.371 33 inf. P4 g >58
80 HS.441 71 inf. P3 d 24.0
80 HS.528 137 inf. P4 g 36.0
80 HS.389 59 inf. P3 g >61
88 N15.49 470 inf. P3 d 78.0
88 Q19.75 878 inf. P3 d -
90 P17.36 1191 inf. P3 g sur mand.
90 P17.36 1191 inf. P4 g sur mand.
88 Q19.20 555 inf. P3 ou 4 g >60
83 Q17.47 271 inf. D2 g 19.0
89 N16.1 601 inf. D2 g 24.5
88 P19.21 886 inf. D2 d 17.5
80 HS.402 119 inf. D2 d 15.3
90 O16.45 1106 inf. D2 g 22.0
89 Q18.25 967 inf. D2 d sur mand.
  Q17.43   inf. D2 d 16.6
86 Q18.59 280 inf. D2 g 15.4
83 Q17.43   inf. D4 d 23.0
80 HS.471 110 inf. D3 ou 4 g 32.0
89 Q18.25 967 inf. D3 d 23.8
90 P17.36 1191 inf. D4 g sur mand.
80 HS.449 117 inf. D3 ou 4 d 18.0
80 HS.358 358 inf. D4 g 22.0
81 HS.215 187 inf. D4 g 26.5
80 HS.496 141 inf. D3 g 32.0
90 O16.48 1198 inf. D4 g 30.0
90 O16.48 1197 inf. D3 g 20.4
80 HS.355 35 inf. D3 ou 4 g 27.0
83 Q17.43   inf. D3 d sur mand.
88 P18.26 826 inf. D3 ou 4 d 28.0
89 Q18.25 967 inf. D4 d 26.0
88 P19.10 595 inf. D4 g sur mand.
90 P18.34 1155 inf. D3 g 18.0
90 O16.6 1183 inf. D3 g 28.0
90 O16.6 1183 inf. D4 g 29.8
80 HS.472 113 inf. D3 d 11.0
88 Q19.16 535 inf. D3 ou 4 d 24.0
83 Q17.57 277 inf. D3 g -
86 Q18.59 280 inf. D3 g -
86 Q18.59 280 inf. D4 g sur mand.
88 N15.8 459 sup. M1 d 75.9
87 Q20.66 578 sup. M1 d 39.5
87 Q20.66 582 sup. M1 g 43
87 Q20.66 577 sup. M2 d 45.5
87 Q20.66 582 sup. M2 g 48
80 HS.2304 167 sup. M2 d 36.4
87 Q19.83 394 sup. M2 g 72.8
87 R19.100 433 sup. M2 d 72.5
88 R16.2 563 sup. M1 ou 2 g 76
80 HS.519 129 sup. M1 g 74.4
88 N15.13 461 sup. M2 g 84.8
81 HS.5237 221 sup. M2 g 81.3

n°inventaire Rang Côté Hauteur
88 N15.42 469 sup. M2 d 85.8
82 O15.3 256 sup. M2 g 88
82 O15.3 254 sup. M2 d 88.7
80 HS.518 127 sup. M2 d 87.8
80 HS.386 49 sup. M1 d 87.8
88 P19.88 515 sup. M1 d 61.7
80 HS.393 66 sup. M1 d 24.3
80 HS.2394 65 sup. M1 g 25.2
81 K11.9 238 sup. M1 d 74.5
80 HS.356 5 sup. M1 d 32
80 HS.361 19 sup. M1 g 25.5
80 HS.387 63 sup. M2 g 41.1
87 S17.18 414 sup. M1 d 60
87 Q19.85 395 sup. M1 g 63.7
80 HS.345 31 sup. M1 g 65
80 HS.344 20 sup. M1 d 67.6
82 O15.3 259 sup. M1 g env80
80 HS.2297 164 sup. M2 d 74.1
81 K11.5 236 sup. M1 g 75.8
90 P18.14 1145 sup. M1? g 87
80 HS.396 67 sup. M2 d 23.7
90 Q18.1 1167 sup. M2 g 84.2
80 HS.385 47 sup. M1 g 82
90 P18.18 1150 sup. M1 g 76.5
89 P19.42 979 sup. M1 ou 2 d 84
90 P18.42 1159 sup. M2 g 75
88 O15.49 480 sup. M1 g 76
82 O15.3 257 sup. M1 d 85
82 O13.7 252 sup. M2 g >54,7
88 P20.17 829 sup. M1 g 86.5
88 P20.17 829 sup. M2 g 92
88 P20.17 829 sup. M1 d 84.2
88 P20.17 829 sup. M2 d sur max.

DAT O13.7 245 sup. M2 d >60,5
81 HS.1853 202 sup. P4 g -
90 P17.18 1130 sup. P3 d 59.5
88 R16.2 564 sup. P3 g >50
89 P20.1 630 sup. P3 d 78
80 HS.390 57 sup. P3 g >66
80 HS.2299 166 sup. P3 d >58
89 R18.4 658 sup. P3 d 80
82 015.3 258 sup. P3 ou 4 g >70
82 O15.3 260 sup. P4 d >63,5
88 R16.2? 563 sup. P4 g >40
80 HS.392 62 sup. P4 g >50
81 K11.7 232 sup. P4 g 72.5
87 Q18.16 375 sup. P4 d 67.1
87 Q19.76 393 sup. P4 g 66.8
81 K11.8 237 sup. P3 d 75
87 Q19.70 389 sup. P3 g 63.5
87 Q19.72 390 sup. P3 d 60.4
88 O15.14 477 sup. P3 g 70
88 N15.12 460 sup. P3 d 74.2
80 HS.373 32 sup. P3 d 71.6
80 HS.2300 168 sup. P4 d 74
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n°inventaire Rang Côté Hauteur
81 HS.4141 217 sup. P3 d 77.1

81 K3.4+
K3.11 229 sup. P3 ou 4 g 76

88 O15.46 478 sup. P4 d 85.2
80 HS.370 15 sup. P3 g 70.8
87 Q20.66 582 sup. P4 g 50
80 HS.368 17 sup. P4 g 74.9
87 Q20.66 575 sup. P4 d 46.3
87 Q20.66 581 sup. P3 d 41
87 Q20.66 579 sup. P3 g 47
80 HS.349 16 sup. P4 d 30.2
80 HS.2303 169 sup. P4 g 30.3
80 HS.359 39 sup. P3 d 23
80 HS.367 38 sup. P3 d 34.8
80 HS.348 36 sup. P4 d 37.5
88 P19.32 520 sup. P3 g -
90 Q18.5 1205 sup. P4 g 63.5
90 P18.18 1149 sup. P4 g 75
82 O15.3 262 sup. P3 ou 4 d >62
82 O15.3 255 sup. P4 g >60

87 T18-19 354 sup. Pm ou 
Dp d >22

88 P20.17 829 sup. P4 g 78.5
88 P20.17 829 sup. P3 d sur max.
88 Q15.14 526 sup. M3 g 64.4
88 O17.33 496 sup. M3 g 65.4
87 Q19.74 392 sup. M3 d 65.6
81 HS.2621 203 sup. M3 d 72.2
80 HS.369 18 sup. M3 g 69.6
80 HS.524 131 sup. M3 g 68.8
88 O15.49 681 sup. M3 g 76
81 HS.3271 209 sup. M3 d 68
87 Q20.66 580 sup. M3 d 43
87 Q20.66 582 sup. M3 g 47
81 HS.3266 208 sup. M3 d 20
81 HS.1 183 sup. M3 d 72.7
80 HS.352 8 sup. M3 d 34.9
80 HS.372 25 sup. M3 d 70.4
89 Q18.31 649 sup. M3 g >38
80 HS.526 128 sup. M3 d 57.3
90 HS.13 1071 sup. M3 d 70
88 P20.17 829 sup. M3 d 66.4
88 P20.17 829 sup. M3 g 67
80 HS.2296 165 sup. P2 g 57
80 HS.391 61 sup. P2 d 62.3
81 HS.138 182 sup. P2 d 53.7
80 HS.366 34 sup. P2 g 24.8
87 P18.18 444 sup. P2 d 46.1
80 HS.346 5 sup. P2 d 56.5
80 HS.342 21 sup. P2 d 54
89 P17.25 627 sup. P2 d 47.9
88 R18.15 565 sup. P2 g 63.3
87 N15.5 671 sup. P2 d 62
  HS.354 6 sup. P2 g 25
80 HS.343 3 sup. P2 g 55.5

n°inventaire Rang Côté Hauteur
81 K3.14 234 sup. P2 g 62.6
81 K3.20 230 sup. P2 d 60
87 P18.32 447 sup. P2 g 65.5
89 R16.2 653 sup. P2 g 70.3
88 Q19.18 536 sup. P2 d 65
  Q20.66 576 sup. P2 d 31
80 HS.357 9 sup. P2 d 23
87 Q20.66 584 sup. P2 g 30.6

DAT O15.3 265 sup. P2 g >57,5
81 HS.4991 226 sup. D2 g 26.7
92 O13.7 247 sup. D2 d 27
87 T18.19 353 sup. D2 d 18
87 Q19.51 387 sup. D2 d 22.8
88 Q20.33 596 sup. D2 g 24.5
89 P16.19 612 sup. D2 g 27
81 HS.227 188 sup. D2 d 16.6
90 P18.18 1148 sup. D3 g 10
80 HS.453 121 sup. D3 g 10.4
80 HS.452 118 sup. D3 g 14
81 HS.4157 214 sup. D3 g 25.8
88 R16.2 567 sup. D3 g 7.8
87 T18.19 352 sup. D3 d 19
82 O15.3 264 sup. D3 g 18
89 P16.19 612 sup. D3 g 31
83 Q15.1 768 sup. D3 g 9.2
82 O15.3 263 sup. D3 g 13
81 HS.221 186 sup. D3 d 17.6
89 Q18.22 647 sup. D3 g 17
88 Q20.33 596 sup. D3 g -
82 O13.7 246 sup. D3 d 26.8
82 O13.7 249 sup. D3 g 26.3
80 HS.475 122 sup. D3 d 9.5
87 M13.138 1045 sup. D3 d 31.2
88 Q19.24 882 sup. D4 d 24
87 HS.114 350 sup. D4 d 29
81 HS.5187 227 sup. D4 d 27.5
90 P19.10 1165 sup. D3 d 10
90 P18.22 1152 sup. D3 d 19.5
90 P18.15 1147 sup. D3 g 15.5
86 O12.17 306 sup. D3 g 32
81 HS.4151 215 sup. D4 d 33
89 P16.19 612 sup. D4 g 38
81 HS.4147 218 sup. D4 d 28.5
82 O13.7 248 sup. D4 d 28.6
82 O13.7 250 sup. D4 g 30
81 HS.226 185 sup. D4 d 21.8
88 Q20.33 596 sup. D4 g -
87 Q18.24 404 sup. D4 d >23
86 O12.17 305 sup. D4 g 34
88 P20.17 829 sup. D3 d sur max.

NISP = 315          
NMI = 21 (D3/ gauches) + (P3/ gauches)    
Dents droites = 147        
Dents gauches = 168        
Total dents attendues = 336      
*Conservation dentaire = 93,8 %    
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Annexe 4 :	 Il est possible de standardiser des intervalles de classes différents à partir des taux de survie sx et lx. A Romain-
la-Roche, nous avons choisi de ramener les intervalles de trois ans à l’année à partir des valeurs de survie (sx) 
fournies dans le Tableau 1. Par exemple sachant que S0-3 = 0,707, alors la valeur de survie correspondant à une 
année au sein de cet intervalle se calcule de la manière suivante :

	 S’0-1 = = 0,891. On retrouve donc cette valeur dans la table de vie standardisée du Tableau 2 pour S’0-1, 
S’1-2, S’2-3. 

	D e la même manière connaissant les valeurs fournies dans le Tableau 1 pour l’intervalle S3-6 = 0,608, alors la 
valeur de survie correspondant à une année au sein de cet intervalle se calcule de la manière suivante : 

	 S’3-4 = = 0,847. On retrouve donc cette valeur dans le Tableau 2 pour S’3-4, S’4-5, S’5-6. Le calcul s’ap-
plique ensuite de la même manière dans le reste de la colonne. 

Annex 4 :	 It is possible to standardize different age intervals from survival rates sx et lx. At Romain-la-Roche, we trans-
formed age intervals of 3 years to 1 year starting from survivorship values (sx) from Table 1. For example, 
knowing that S0-3 = 0,707, then survivorship value corresponding to 1 year within this interval is calculated as : 

	 S’0-1 = = 0,891. One can find this value in the standardized life table of the Table 2 for S’0-1, S’1-2, S’2-3.
	 In the same way, knowing survivorship values in the Table 1 for the interval S3-6 = 0.608, then survivorship 

value corresponding to 1 year within this interval is calculated as  : 
	 S’3-4 =  = 0,847. One can find this value in the standardized life table of the Table 2 for S’3-4, S’4-5, S’5-6. 

Then the same way of calculation is used for the rest of the entire row. 
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