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LE DOMAINE VITAL DES MAMMIFERES TERRESTRES

Simon BENHAMOU*

INTRODUCTION

On sait depuis longtemps que les mammiféres, comme la plupart des
vertébrés supérieurs, sont sédentaires : ils ne se déplacent pas de maniere erratique
dans I’environnement mais concentrent au moins temporairement leur activité sur
une surface restreinte, correspondant a leur domaine vital (Burt, 1943 ; Saint-
Girons & Saint-Girons, 1959 ; Jewell, 1966 ; Cooper, 1978). Par sédentarité il faut
entendre ici la capacité qu’ont certaines especes a restreindre leur déplacements
sur des aires réduites par rapport au milieu potentiellement favorable. Contraire-
ment aux individus d’une espéce erratique, qui limitent de fait leurs déplacements
quotidiens au milieu auquel ils sont inféodés par la seule contrainte de pas sortir
du milieu en question (par exemple en utilisant les écotones comme « barrieres
réfléchissantes »), les individus d’une espéce sédentaire restreignent d’eux-mémes
leurs déplacements quotidiens sur des sites particuliers qui ne représentent souvent
chacun qu’une infime portion du milieu potentiellement favorable.

La plupart des mammiféres témoignent ainsi d’une grande fidélité & un site
particulier. Cette fidélité est peut étre la plus spectaculaire chez les especes
migratrices qui possedent des domaines vitaux saisonniers : d’une saison a I’autre,
on retrouve les mémes individus sur les mémes sites, parfois a des distances
considérables les uns des autres (voir Bovet, 1992). L’émergence de la sédentarité
au cours de I’évolution, c’est-a-dire de 1’attachement (au moins temporaire ou
saisonnier) a une région particuliére conduisant au partage de 1’espace sous forme
de domaines vitaux, a constitué une innovation extrémement importante sur le plan
énergétique et social (Brown & Orians, 1970; Waser & Wiley 1979). La
sédentarité constitue en particulier une bonne solution adaptative lorsque la
répartition spatio-temporelle des ressources n’est pas trop imprédictible (Wiens,
1976). Dans ce cadre, un animal sédentaire peut s’approvisionner de maniere plus
efficace qu’un animal erratique car il a 1I’opportunité d’acquérir et de traiter des
informations sur la distribution et la localisation des ressources alimentaires dans
I’espace qu’il exploite. Pour assurer sa sédentarité, un animal doit cependant faire
preuve de capacités d’orientation plus ou moins élaborées, lui permettant, par un
traitement des informations li€es a sa position dans ’espace, de restreindre son
activité sur la portion limitée de 1’espace correspondant a son domaine vital. Cette
contrainte apparait suffisamment importante pour que la sédentarité soit un
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phénomene qui concerne essentiellement les groupes les plus évolués comme les
hyménopteres, les mammiféres et les oiseaux, et dans une certaine mesure les
reptiles. Cependant des formes plus rudimentaires de sédentarité sont probable-
ment apparues tres tot au cours de 1’évolution et se retrouvent actuellement chez
des groupes plus primitifs (notamment chez de nombreuses espéces d’insectes).

Le concept — spatial — de domaine vital doit étre bien distingué de celui —
social — de territoire, défini comme toute portion de I’espace qui est défendue par
I’animal (ou le groupe) y résidant contre les individus de la méme espece, et
éventuellement d’autres especes (voir Maher & Lott, 1995 pour une définition plus
précise). Le territoire correspond a une partie plus ou moins grande du domaine
vital, voire a sa totalité lorsque 1’ensemble de 1’espace exploité est défendu. La
possession d’un territoire permet d’en exploiter les ressources disponibles de
maniere exclusive, et donc plus efficace. Cet avantage implique en contrepartie un
colit énergétique et temporel pour la défense du territoire (Davies, 1978 ;
Schoener, 1983 ; Davies & Houston, 1984). Un animal n’a donc intérét a
manifester un comportement territorial que si les gains qu’il en retire sont
supérieurs aux colits que ce comportement implique. Le territoire reflete ainsi
essentiellement des contraintes sociales. Au contraire, la définition du concept de
domaine vital ne nécessite aucune référence aux aspects sociaux du comportement.
Néanmoins, 1’organisation spatiale des domaines vitaux des mammiferes présente
des implications sociales importantes, et a de ce fait un réle majeur dans la
dynamique des populations. Cet aspect social est cependant hors du propos de
cette revue de question centrée sur les aspects spatio-temporels du concept de
domaine vital.

En définitive, le domaine vital peut étre considéré comme la sommation des
déplacements de 1’animal y résidant pour une période de temps donné. Cela revient
a définir le domaine vital comme une structure €mergente, c’est-a-dire un
épiphénomene, générée par le comportement de déplacement. L’étude du domaine
vital pourrait donc en principe se réduire a celle des mécanismes de contrdle des
déplacements. En réalité, les déplacements des mammiféres sont extrémement
difficiles a étudier, ne serait-ce qu’en raison de la difficulté technique d’obtenir des
données précises en nombre suffisant. C’est pourquoi le domaine vital a le plus
souvent été considéré comme un objet d’étude en soi. En premiere approximation,
le domaine vital peut étre simplement appréhendé comme la portion de 1’espace ou
un animal exprime ses activités habituelles durant un certain temps. Bien qu’elle
soit beaucoup trop vague pour permettre une étude approfondie du concept de
domaine vital, cette définition permet au moins de mener certaines études
comparatives. Ainsi peut-on montrer que la taille du domaine vital (correspondant
grosso modo al’aire de la surface convexe ol I’animal restreint ses déplacements)
varie en fonction du poids corporel et du régime alimentaire ainsi qu’en fonction
de la qualité de I’environnement. Dans cet article, j’aborderai d’abord le domaine
vital des mammiferes dans ce cadre comparatif, qui permet d’indiquer que, méme
seulement grossierement défini, le domaine vital est un concept éco-éthologique
intéressant dans la mesure ot il est largement corrélé avec les besoins énergétiques
de I’individu y résidant. Par la suite, je montrerai que le domaine vital ne peut pas
étre réduit & une simple surface (car tous les lieux inclus dans le domaine vital ne
sont pas fonctionnellement équivalents), et j’indiquerai dans quelle mesure on peut
formaliser sa structure spatio-temporelle comme une structure émergente, voire
méme auto-organisée sur la base du comportement de marquage olfactif. Enfin,
j’aborderai les deux problémes éco-éthologiques clés des mécanismes comporte-
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mentaux qui conditionnent 1’existence méme d’un domaine vital, a savoir, ceux
qui permettent son exploitation énergétique efficace et ceux qui permettent
I’orientation dans le domaine vital et le maintien de la sédentarité.

TAILLE DU DOMAINE VITAL ET BESOINS ENERGETIQUES

La taille des domaines vitaux refléte plus ou moins 1’amplitude des déplace-
ments que réalisent les mammiféres lors de leurs activités quotidiennes (Brown,
1966 ; Sanderson, 1966). La recherche de nourriture constituant une motivation
majeure des comportements de déplacement, de nombreux travaux ont tenté de
quantifier la relation existant entre la taille du domaine vital et les besoins
énergétiques de différentes especes de mammiféres. Cette relation dépend de
caractéristiques spécifiques comme le poids corporel, le régime alimentaire et le
coit de la locomotion, ainsi que de la structure énergétique de 1’environnement,
c’est-a-dire de la densité moyenne, de la dispersion, et du taux de renouvellement
des ressources alimentaires (Clutton-Brock & Harvey, 1978).

Kleiber (1961) avait initialement montré que le taux métabolique de base
(dépense d’énergie au repos par unité de temps) des mammiferes est approxima-
tivement proportionnel a la puissance 0,75 de la masse corporelle. McMahon
(1973) a proposé une justification théorique de cette valeur de 3/4. Cependant,
Bartels (1982) et Prothero (1984) ont indiqué que cette valeur serait plutét égale
a 2/3. McNab (1963) a par la suite établi que la taille du domaine vital des
mammiféres serait approximativement proportionnelle a la puissance 0,75 de la
masse corporelle. Il en a donc déduit que la taille du domaine vital était
directement proportionnelle au taux métabolique de base. Il a également montré
que le coefficient de proportionnalité dépendait beaucoup du régime alimentaire :
a masse corporelle égale, les carnivores possedent des domaines vitaux bien plus
grands que les granivores ou les herbivores, car la densité de nourriture disponible
est bien plus faible pour les premiers que pour les seconds. Cependant, Harestad
& Bunnel (1979), sur la base d’un échantillon d’espéces plus large et plus
représentatif de I’ensemble des mammiféres terrestres, ont montré qu’en réalité la
taille du domaine vital serait proportionnelle a une puissance de la masse
corporelle bien supérieure a 0,75: 0,92 pour les omnivores, 1,02 pour les
herbivores et 1,36 pour les carnivores. Cela indique que la taille du domaine vital
augmente en fait plus vite que le métabolisme basal. Ces auteurs ont expliqué les
fortes valeurs d’exposant obtenues par une diminution de la densité des ressources
alimentaires avec 1’augmentation de la taille des espéces considérées, en fonction
de leur régime alimentaire.

Wunder (1975) a souligné par ailleurs que le taux métabolique de base
reflétait mal les besoins énergétiques réels en conditions naturelles. En particulier,
le colit de la locomotion représente un pourcentage important des dépenses
énergétiques pour les especes qui se déplacent beaucoup (voir Schmidt-Nielsen,
1972). La distance journaliere moyenne parcourue par un mammifére terrestre est
approximativement proportionnelle a la puissance 0,22 de sa masse corporelle,
avec un coefficient de proportionnalité plus de 4 fois plus élevé pour les carnivores
que pour les autres especes (Garland, 1983). Cela signifie que la taille du domaine
vital devrait donc bien augmenter avec I’amplitude des déplacements, mais de
maniére beaucoup plus importante pour certains groupes que pour d’autres. Des
études plus spécifiques ont concerné les primates (Milton & May, 1976 ;
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Clutton-Brock & Harvey, 1977 ; Harvey & Clutton-Brock, 1981 ; Mace et al.,
1983), les carnivores (Gittleman & Harvey, 1982) et les rongeurs (Mace & Harvey,
1983 ; Mace et al., 1983). Ces auteurs (voir également Clutton-Brock & Harvey,
1978, et Jenkins, 1981) ont souligné I’influence du régime alimentaire et de la
qualité de I’environnement. L’existence d’une relation empirique entre la taille du
domaine vital et les besoins énergétiques témoigne de I’importance du concept de
domaine vital dans 1’étude des stratégies d’approvisionnement (Greenwood &
Swingland, 1983 ; Harvey & Mace, 1983).

STRUCTURE SPATIO-TEMPORELLE

EVIDENCE EMPIRIQUE

De trées nombreuses études de terrain portant sur le domaine vital de
différentes especes de mammiferes habitant des milieux variés se sont intéressées
exclusivement a la taille des domaines vitaux, en relation notamment avec le
régime alimentaire, le sexe, le milieu, etc. Une telle focalisation a souvent conduit
a une réduction du concept de domaine vital a la surface (pour une espéce terrestre,
ou au volume pour une espece arboricole ou aquatique) sur laquelle un animal
restreint son activité. En réalité, le domaine vital présente une dimension
supplémentaire, d’une importance majeure mais encore trop souvent négligée, qui
correspond a la distribution spatiale de I’activité de 1’animal (temps d’activité
passé par unité de surface ou de volume). Le domaine vital présente ainsi une
structure dynamique émergente qui reflete les stratégies d’utilisation de 1I’espace
que développe I’animal y résidant. On peut alors définir le domaine vital de
maniére fonctionnelle en associant a tout point de 1’espace le pourcentage du
temps d’activité et éventuellement le type de comportement manifesté. De
nombreux travaux ont cartographié la distribution de 1’utilisation de 1’espace que
les mammiferes engendrent au cours de leurs déplacements dans leur domaine
vital, en recourant généralement a la méthode des cadrats (voir par exemple
Clutton-Brock, 1975, sur le Colobe Colobus badius, Laur)dré & Keller, 1981, sur
le Coyote Canis latrans, ou Benhamou, 1996a, sur I’Ecureuil roux américain
Tamiasciurus hudsonicus). Différentes méthodes de caractérisation de la structure
spatio-temporelle du domaine vital basées sur ce type de représentation ont été
proposées (Voigt & Tinline, 1980 ; MacDonald et al., 1980 ; Rasmussen, 1980).

L’étude de la structure spatio-temporelle du domaine vital a permis d’iden-
tifier des zones d’activité plus intense entourées par d’autres zones moins visitées.
Les zones d’intense activité ont été circonscrites de diverses manieres. Samuel et
al. (1985 ; voir aussi Samuel & Green, 1988) considérent par exemple que ces
zones correspondent simplement a 1’ensemble des cadrats ol la proportion de
temps d’activité est statistiquement supérieure a celle qu’on observerait dans le cas
d’une utilisation homogene du domaine vital. Ce type de distinction conduit a une
simple partition du domaine vital en deux types de cadrats, selon que leur taux
d’utilisation est supérieur ou inférieur au taux moyen. Une plus grande précision
est obtenue en considérant les zones d’activité correspondant aux cadrats ou le
temps d’activité dépasse un seuil donné, fixé empiriquement de maniere a ce que
la proportion de temps passé dans I’ensemble des cadrats concernés atteigne une
certaine valeur. Ainsi, on peut arbitrairement définir un domaine vital « usuel »
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comme 1’aire minimale sur laquelle I’animal résident passe 95 % de son temps
d’activité. Cela permet d’éliminer les zones visitées occasionnellement qui
peuvent parfois étre trés vastes. Des zones d’activité intense peuvent alors étre
définies en prenant un seuil supérieur, de mani€re a ne conserver que les cadrats
les plus utilisés, correspondant par exemple a 50 % du temps d’activité si I’on veut
obtenir une cartographie des aires ou I’animal passe globalement la moitié de son
temps. Par exemple, dans 1’étude que j’ai réalisée sur I’Ecureuil roux américain
(Benhamou, 1996a), la taille totale (100 % du temps d’activité) des domaines
vitaux, mesurée empiriquement a partir du nombre de quadrats de 5 X 5 m visités
au moins une fois, était de ’ordre de 1 & 2 hectares, alors que leur taille usuelle
(définie comme I’aire minimale comprenant 95 % du temps d’activité) était de
I’ordre de 0,5 a 0,8 hectares. Le rapport entre la taille totale et la taille usuelle était
toujours supérieur a 2, ce qui signifie que plus de la moitié de la surface du
domaine vital total correspondait a des zones ou 1’animal passait globalement a
peine 5 % de son temps d’activité. Les aires concentrant 50 % du temps d’activité
couvraient quant a elles de 500 a 1 300 m? seulement. 11 faut noter qu’une telle
méthode ne permet d’estimer correctement le domaine vital d’un animal que si
I’échantillon des points de localisation est suffisamment important pour que
(presque) tous les cadrats potentiellement utilisables aient ét€ visités au moins une
fois lors de I’étude.

Il faut également noter que certaines especes se déplacent préférentiellement
sur un réseau de pistes plus ou moins bien défini, comme le montrent notamment
les travaux de O’Farrel (1965) sur le Li¢vre a raquette (Lepus americanus), Adams
& Davis (1967) sur le Chien de prairie (Spermophilus sp.), Frame (1975) sur la
Souris d’ Abyssinie (Arvicanthus abyssinica), Pearson (1959) sur le Campagnol de
Californie (Microtus californicus) et le Rat des moissons (Reithrodontomys
megalotis), Thomson (1982) sur le Rat des bois (Neotoma lepida), Rathbun (1979)
sur la Musaraigne-éléphant (Rhynchocyon chrysopygus), Peters & Mech (1975) et
Peters (1979) sur le Loup (Canis lupus), Pulliainen (1982) sur la Martre (Martes
martes) et Jamon (1994) sur le Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus). Cela
implique que 1’utilisation de 1’espace est dans ce cas plus ou moins restreinte a la
structure dynamique du réseau des pistes.

MODELES CIRCULAIRE ET ELLIPTIQUE

Les méthodes déterministes de calcul de la taille des domaines vitaux (en
particulier celle du polygone convexe minimal, consistant a relier les points de
localisation les plus extérieurs, qui est encore trés largement utilisée actuellement ;
voir Harris et al., 1990) sont d’un intérét trés limité car elles ignorent compléte-
ment la structure spatio-temporelle du domaine vital. L’ensemble des points de
localisation d’un animal durant une période donnée, quelle que soit la technique
utilisée (piégeage, radio-tracking, observation directe, etc.), ne représente qu’un
échantillon de I’ensemble des points de localisation possibles. Lorsqu’on dispose
d’un treés grand nombre de localisations, il est toujours possible de reconstruire
assez fideélement la structure spatio-temporelle du domaine vital par 1a méthode des
cadrats, et d’en déduire la taille du domaine vital pour un seuil donné du
pourcentage du temps d’activité. Cependant, lorsque les données recueillies ne
constituent qu’un échantillon de taille modeste, comme c’est notamment le cas
avec les données de piégeage-marquage-recapture, une analyse rigoureuse du
domaine vital nécessite de recourir 2 un modeéle probabiliste. Ce type de modele
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cherche a approcher au mieux la structure spatio-temporelle du domaine vital. Il
permet d’obtenir une représentation continue de la distribution spatiale de
I’activité a partir des points de localisation essentiellement discrets. Une telle
représentation est nécessaire si I’on veut déterminer certains parametres comme la
forme ou I’aire du domaine vital.

L’approche statistique du domaine vital a été introduite par Hayne (1949). A
partir des données de piégeage de petits rongeurs, il a défini le centre d’activité du
domaine vital d’'un animal comme la moyenne arithmétique bivariée (barycentre)
des coordonnées des points de localisation, et noté que 1’intensité de 1’utilisation
de I’espace diminuait plus ou moins régulierement en fonction inverse de la
distance a ce point. Par la suite, Dice & Clark (1953), Harrison (1958) et Burge &
Jorgensen (1973) ont obtenu des résultats semblables. Tous ces auteurs ont donc
pu formaliser la distribution spatiale de 1’activité en fonction de la seule distance
au centre d’activité, en y ajustant la loi de densité de probabilité de présence qui
leur paraissait empiriquement la plus appropriée. Avec ce type d’approche,
I’espace est supposé isotrope. Le domaine vital est donc représenté sous la forme
d’une série de cercles concentriques autour du centre d’activité. La taille du
domaine vital est alors mesurée de maniére opérationnelle par 1’aire du cercle
contenant un pourcentage donné (e.g., 95 %) du temps d’activité de 1’animal
considéré. Il faut cependant noter que la notion de centre d’activité constitue un
simple concept mathématique qui ne correspond pas nécessairement a 1’emplace-
ment d’un gite (Hayne, 1949 ; Smith et al. 1973).

Une premiere généralisation de cette approche a été introduite par Calhoun &
Casby (1958 ; voir aussi Calhoun, 1963), qui ont suggéré d’utiliser la loi normale
plutét que d’ajuster une loi ad hoc au cas par cas. L’espace étant encore considéré
comme isotrope, le domaine vital est donc toujours appréhendé sous la forme
d’une série de cercles concentriques autour du centre d’activité, contenant chacun
un pourcentage donné d’activité. Cependant, il est apparu tres t6t qu’imposer une
forme circulaire constituait une contrainte trop forte, la plupart des domaines
vitaux ayant généralement plus une forme allongée dans une direction donnée
qu’une forme circulaire (e.g., voir Stumpf & Mohr, 1962). Au plan formel, cette
contrainte de circularité a été levée par Jennrich & Turner (1969) et Mazurkiewicz
(1969, 1970) qui ont considéré qu’un animal pouvait privilégier une direction de
déplacement (dans les deux sens). L’espace est alors considéré comme anisotrope,
et le domaine vital est décrit sous la forme d’une série d’ellipses concentriques
autour du centre d’activité, et dont les caractéristiques — aire circonscrite pour un
pourcentage donné d’activité, orientation du grand axe, et excentricité — sont
déterminées par les variances des coordonnées des points de localisation (mesurées
sur deux axes orthonormés choisis arbitrairement) et leur covariance (voir
Benhamou & Jamon, 1988 pour un résumé de la formulation mathématique). Ce
modele a par la suite été révisé et complété par Koeppl et al. (1975, 1977) et
Madden & Marcus (1978). Par ailleurs, Smith (1983) a proposé un test pour
vérifier I’adéquation des données a une distribution normale bivarié€e. La taille du
domaine vital usuel est alors généralement définie par I’aire de 1’ellipse contenant
95 % de l’activité, et la zone d’intense activité est délimitée par une ellipse
concentrique plus petite, contenant un pourcentage d’activité plus faible, par
exemple 62 % (MacDonald et al., 1980, ont choisi ce seuil pour fixer arbitraire-
ment a 1/3 le rapport de I’aire de la zone d’intense activité sur 1’aire du domaine
vital usuel définie a 95 %). Le modele elliptique du domaine vital peut aussi
reposer sur d’autres lois de probabilit¢é monomodales, par exemple, la loi
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exponentielle négative bivariée (Benhamou, 1989). Les équations qui définissent
le domaine vital comme une série d’ellipses concentriques restent les mémes,
seules changent les valeurs des coefficients déterminant la taille des ellipses
contenant tel ou tel pourcentage de 1’activité.

En principe, 1’application du modele elliptique implique que les localisations
soient statistiquement indépendantes. C’est généralement le cas avec des données
de piégeage, mais non avec des relevés faits a une fréquence relativement élevée
par observation directe ou par radio-tracking. Dans ce cas, il peut exister une
corrélation importante entre les localisations successives, et la taille du domaine
vital risque d’étre sous-estimée des lors que la période de recueil des données est
courte, car les localisations tendent a étre regroupées a un endroit particulier. Dunn
& Gibson (1977) et Dunn & Brisbin (1983) ont proposé une modification,
mathématiquement ardue, du modéle elliptique pour tenir compte de cette
corrélation. Néanmoins, si la durée de recueil des données est suffisamment longue
pour permettre a 1’animal d’explorer I’ensemble de son domaine vital, 1I’auto-
corrélation pouvant exister entre les localisations n’a plus vraiment d’influence, et
la structure spatio-temporelle du domaine vital peut étre établie comme si les
points de localisation étaient indépendants. Par ailleurs, certains auteurs (Schoener,
1981 ; Swihart & Slade, 1985a, b) ont proposé une procédure permettant de tester
I’indépendance statistique de ces points, méme lorsqu’ils ne sont pas distribués
selon une loi normale bivariée. Le temps minimum entre deux localisations
successives pour que celles-ci soient statistiquement indépendantes peut méme
étre utilis€ comme un indice d’intensité de I’utilisation de 1’espace (Swihart et al.,
1988).

Par simulation numérique, Metzgar (1972) a cependant établi que le modele
elliptique peut conduire a des représentations elliptiques de domaines vitaux
circulaires, et Wierzbowska (1975) a montré que ce modele tend & surestimer la
taille réelle des domaines vitaux, et que leur orientation peut étre faussée par des
localisations excentrées. Néanmoins, Van Winkle (1975) admet que ce modele est
particulierement bien approprié lorsque I’environnement est homogene. L’étude
de Hough (1982) sur le Renard roux (Vulpes vulpes) a aussi montré que, par
comparaison avec les modeles déterministes développés précédemment, le modele
elliptique produit les meilleures estimations. Il faut cependant reconnaitre que le
modele elliptique, ou tout autre modele basé sur une approche statistique
classique, peut conduire & une formalisation aberrante du domaine vital. Ainsi, si
le domaine vital présente une forme non convexe (e.g., en croissant ou en parties
disjointes), le centre d’activité défini comme le barycentre des points de localisa-
tion de I’animal y résidant pourra se trouver en dehors du domaine vital, en un lieu
jamais visit€. Par ailleurs, le calcul des variances permettant d’estimer la
dispersion des points de localisation prend en compte le carré de la distance entre
chacun de ces points et le centre d’activité. Cela donne un poids d’autant plus
grand aux points les plus excentrés qui correspondent souvent a des sorties
occasionnelles hors du domaine vital. Leur prise en compte tend donc a fausser les
estimations d’utilisation de ’espace fournies par le modele elliptique. C’est
pourquoi Samuel & Garton (1985) ont proposé une méthode permettant de
minorer le poids de ces points.

Malgré tous ses défauts, le modele elliptique du domaine vital a constitué un
apport considérable dans 1’étude de I’utilisation de I’espace chez les mammiféres.
Il permet, d’un point de vue conceptuel, de formaliser la structure spatio-
temporelle de tout domaine vital par une loi de densité de probabilité de présence,
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et, d’un point de vue pratique, d’en déterminer facilement la taille. Néanmoins,
I’utilisation de la loi normale, ou de tout autre type de loi monomodale, apparait
quelque peu restrictive car elle implique des contraintes trés fortes sur la forme de
la distribution spatiale de 1’activité de I’animal. Les études de Calhoun & Casby
(1958) et de Calhoun (1963) sur le Rat des moissons (Reithrodontomys sp), et de
Metzgar (1973) sur la Souris a pieds blancs (Peromyscus leucopus) ont indiqué
que cette hypothése d’une distribution normale était acceptable, mais ce n’est pas
toujours le cas. En réalité, peu de mammiferes paraissent exploiter leur domaine
vital a partir d’un gite central unique. Au contraire, leurs déplacements se
polarisent généralement autour de plusieurs lieux attractifs (gites principaux et
secondaires, zones riches en ressources, points d’eau, etc.). Le pattern d’utilisation
de DI’espace est par conséquent souvent assez complexe. Ainsi, la structure
spatio-temporelle du domaine vital correspond rarement au modele idéalement
simple d’une distribution spatiale du temps d’activité diminuant progressivement
avec la distance au centre du domaine vital. Par exemple, les études minutieuses
que j’ai réalisées sur les déplacements du Mulot sylvestre en Camargue (Benha-
mou, 1990) et de I’Ecureuil roux américain au Québec (Benhamou, 1996a) ont
montré que la structure spatio-temporelle de leur domaine vital ne présentait pas
ce type de régularité, méme s’il existe toujours une certaine tendance a ce que les
zones les plus périphériques soient les moins utilisées. Méme chez des especes
disposant d’un gite central comme le Tamias rayé (Zamias striatus) la structure
spatio-temporelle du domaine vital reste relativement complexe (Getty, 1981a).
L’aire correspondant a une intense activité est souvent éclatée en plusieurs zones
disjointes et forme donc rarement une seule grande zone compacte au centre du
domaine vital.

METHODES STATISTIQUES NON-PARAMETRIQUES

En dépit des améliorations qui ont été apportées au modele elliptique par
différents auteurs, 1’hypotheése sous-jacente d’un domaine vital organisé suivant
une distribution normale bivariée autour d’un gite central dans un environnement
homogene est rarement vérifiée et apparait donc extrémement restrictive. C’est la
raison pour laquelle plusieurs méthodes statistiques non-paramétriques, ne faisant
aucune hypothése sur la forme de la distribution spatiale de 1’activité, ont par la
suite été développées. Il ne s’agit plus ici d’essayer d’ajuster au mieux une loi de
probabilité connue, loi normale bivariée ou autre, aux points de localisation mais
de lisser ces données discrétes pour obtenir une représentation continue de la
distribution spatiale de ’activité aussi réaliste que possible, donc sans poser de
contrainte de forme a priori. Il convient cependant de noter que les méthodes
non-paramétriques supposent, comme le modele elliptique, que les points de
localisation sont statistiquement indépendants.

Une premiere approche a été développée par Wierzbowska (1972) et Metzgar
& Sheldon (1974) pour traiter des données de piégeage. Ces auteurs on tenté,
chacun a leur maniére, de relier le nombre moyen de pieges visités par un animal
au nombre de pieges présents sur son domaine vital et au nombre total de captures,
afin d’estimer asymptotiquement la taille du domaine vital en déduisant le nombre
probable de pieges qui y sont disposés. Cette approche prend en compte la
structure spatio-temporelle du domaine vital en admettant que tous les pieges
présents sur le domaine vital d’'un animal n’ont pas la méme probabilité d’étre
visités. Cependant, elle ne permet que d’estimer la taille du domaine vital, et
n’apporte aucune information sur la forme de la distribution spatiale de I’activité.
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Schoener (1981) a de son c6té développé une méthode assez sophistiquée qui
permet notamment d’estimer de maniére purement empirique la taille des
domaines vitaux d’individus pour lesquels on dispose d’un faible nombre de
localisations, a partir de I’estimation de certains parametres obtenus sur des
individus de la méme population pour lesquels on dispose d’un plus grand nombre
de données. Cependant cette méthode cherche seulement a estimer la taille d’un
domaine vital de la maniére la plus juste possible. Elle ne produit des informations
sur la forme de la distribution de 1’activité que de maniere indirecte par le bais du
rapport entre sa « longueur » et sa « largeur » et du coefficient d’asymétrie de la
distribution de la distance en ligne droite entre le centre d’activité et chacun des
points de localisation.

Ford & Krumme (1979 ; voir aussi Ford & Myers, 1981) ont proposé quant
a eux une méthode permettant de déterminer la structure spatio-temporelle d’un
individu-type moyen a partir de données de localisation concernant toute une
population (réduite éventuellement a un seul individu). Cette méthode repose sur
la distribution des distances entre relocalisations successives. Elle présente
I’avantage de ne pas nécessiter beaucoup de données par individu, mais elle
gomme alors toute spécificité individuelle en mélangeant les données concernant
I’ensemble de la population. Cette méthode fournit ainsi une estimation globale de
la taille du domaine vital correspondant a 1’aire minimale, sans contrainte de
forme, contenant un pourcentage donné (e.g. 95 %) de I’activité de I’individu-type.
Il s’agit cependant d’une méthode extrémement lourde a exécuter. En particulier,
elle demande des moyens de calcul croissant exponentiellement avec la précision
que 1’on veut obtenir.

Une autre méthode consiste a représenter la structure spatio-temporelle du
domaine vital a ’aide d’une transformation de Fourier bidimensionnelle. Pour
cela, la densité de probabilité de présence de I’animal sur le plan est décomposée
sous la forme d’une série d’ondes sinusoidales de différentes fréquences. Le
lissage des données est obtenu en éliminant les fréquences les plus élevées,
supérieures a une valeur seuil fixée de matieére objective. Cette méthode au
demeurant tres élégante n’est cependant pas facile a mettre en ceuvre en raison de
sa complexité mathématique. C’est sans doute pourquoi elle a été trés peu utilisée
dans les études sur le domaine vital depuis qu’elle a été proposée par Anderson
(1982) il y a plus de 15 ans.

La méthode introduite par Dixon & Chapman (1980 ; voir aussi Samuel &
Garton, 1987) est particulierement intéressante. Elle consiste a recourir aux
moments statistiques d’ordre — 1 plut6t qu’a ceux d’ordre 2 classiquement utilisés
par les méthodes statistiques paramétriques. Pour un nuage de points de localisa-
tion quelconque, le moment d’ordre n par rapport a un lieu donné est défini comme
la moyenne des distances élevées a la puissance n entre ce lieu et chaque point de
localisation. La moyenne arithmétique bivariée (barycentre) correspond ainsi au
lieu ol le moment d’ordre 2 est minimal. Les ensembles de lieux pour lesquels ce
moment est égal a une valeur donnée supérieure a ce minimum forment une série
de cercles concentriques d’autant plus grands que la valeur choisie est élevée. Les
ensembles de lieux pour lesquels le moment d’ordre — 1 vaut une valeur donnée
dessinent quant a eux une série de contours aux formes variées qui épousent bien
la forme du nuage de points. Ces contours contiennent une fraction des points
d’autant plus grande que la valeur choisie est faible. Le lieu pour lequel cette
valeur est maximale correspond a ce qu’on appelle la moyenne harmonique.
Contrairement au calcul de la moyenne arithmétique (qui prend en compte le carré
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des distances), celui de la moyenne harmonique (qui prend en compte I’inverse des
distances) confere de fait une importance décroissante aux localisations les plus
excentrées. De plus, la moyenne harmonique est nécessairement localisée au sein
du nuage des points de localisation, méme si celui-ci présente une forme concave.
Dans le cas ou le nuage de points est formé de plusieurs parties disjointes, le
moment d’ordre — 1 prend sa valeur maximale en autant de lieux, définissant une
moyenne harmonique au sein de chaque partie, et les contours correspondant a des
moments de valeur légeérement inférieure épousent séparément chacune d’entre
elles. Malgré certains problemes d’utilisation pratique (liés notamment a la valeur
infinie que prend le moment d’ordre —1 au niveau méme des points de
localisation), les avantages de cette méthode ont été soulignés a la fois sur des
exemples de terrain (Harris et al., 1990) et sur des exemples fictifs simulés sur
ordinateur (Boulanger & White, 1990).

Le calcul de la moyenne harmonique ne constitue en fait qu’un cas particulier
d’une méthode générale d’estimation de densité locale de probabilité de présence,
appelée méthode de « germe » (kernel method), sans néanmoins en posséder toutes
les propriétés mathématiques. Worton (1987, 1989, 1995a) a donc proposé
d’utiliser une fonction de « germe » usuelle, dont la formulation précise importe
d’ailleurs peu, plutdt que le moment d’ordre — 1, pour estimer la densité locale de
I’activité de 1’animal en tous points. Cette méthode permet ainsi de reconstruire la
distribution spatiale de I’activité sur le domaine vital, et donc de tracer les contours
(sans aucune contrainte de forme) contenant un pourcentage donné de I’activité.
Elle présente de plus I’avantage de fournir directement des estimations en terme de
densité de probabilité, et évite le probleme posé par le calcul de la moyenne
harmonique avec des distances pratiquement nulles (moment d’ordre — 1 tendant
vers I’infini). Par contre elle est plus délicate a mettre en ceuvre car elle nécessite
la détermination de la valeur optimale d’un coefficient de lissage (voir Worton,
1995a).

Signalons aussi que Worton (1995b) a récemment reconsidéré par une
démarche particulierement novatrice la méthode du polygone convexe minimal. Il
s’agit en fait simplement d’appliquer cette méthode de maniere itérative en
considérant a chaque fois les points de localisation intérieurs restants, c’est-a-dire
ceux qui ne sont pas déja reliés entre eux par les polygones de taille supérieure. La
structure spatio-temporelle du domaine vital apparait alors sous la forme d’une
série de polygones imbriqués les uns dans les autres comme des pelures d’oignons.
Cette représentation n’est évidemment valide que si la structure spatio-temporelle
n’est ni concave ni formée de parties disjointes. Dans ce cadre, cet auteur a montré
par simulation numérique que I’aire du polygone contenant 50 % de 1’activité
permet d’obtenir simplement, apres correction par un facteur dépendant du nombre
de localisations effectives, une bonne approximation de 1’aire réelle ou 1’animal a
passé la moitié de son temps d’activité.

Il faut également noter que, d’une maniére générale, si 1’on souhaite
seulement comparer les tailles des domaines vitaux (e.g., de différents individus a
un méme moment, ou d’un méme individu a différentes saisons), le choix de 1’aire
contenant 50 %, plutdt qu’une valeur élevée comme 95 %, du temps d’activité
apparait plus approprié, quelle que soit la méthode d’estimation du domaine vital
utilisée. En effet, de faibles variations de la forme de la queue de la distribution
spatiale de l’activité peuvent induire de grandes variations de la surface des
contours les plus externes. Or les estimations concernant la queue de la distribution

N

sont rarement fiables du fait de la faible densité de données a ce niveau. En
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éliminant cette queue, le choix d’une valeur de 50 % parait ainsi plus judicieux
(Anderson, 1982 ; Worton, 1987). Il faut cependant étre bien conscient que
résumer 1’ensemble des données de localisation a un simple indice mesurant 1’aire
minimale correspondant & un pourcentage donné du temps d’activité (95 %, 50 %
ou autre) est une démarche extrémement réductrice qui néglige énormément
d’informations, notamment la forme du domaine vital. Cela n’est donc raisonna-
blement envisageable qu’a des fins comparatives.

LE DOMAINE VITAL COMME STRUCTURE EMERGENTE

Au dela de la représentation la plus juste possible de la distribution spatiale
de I’activité que 1’on peut obtenir a partir d’un échantillon de localisations, la
structure spatio-temporelle du domaine vital doit surtout étre conceptualisée
comme une structure émergente, résultant du pattern de déplacement de 1I’animal
considéré. D’une certaine maniere c’était le cas avec les modeles probabilistes
circulaire et elliptique, I’animal étant supposé polariser ses déplacements autour
d’un gite central. Le peu de réalisme de la contrainte d’une distribution normale
bivariée de I’activité centrée sur un gite unique a conduit de nombreux auteurs a
proposer des méthodes statistiques non paramétriques pour estimer au mieux la
structure spatio-temporelle du domaine vital sans contrainte de forme. Ces
méthodes permettent généralement d’obtenir une bonne représentation mathéma-
tique de la structure spatio-temporelle du domaine vital, mais elles ignorent
néanmoins complétement le comportement de déplacement qui 1’a engendrée.
L’idéal est bien siir de disposer d’assez de données sur les déplacements
eux-mémes pour pouvoir déduire directement la distribution spatiale de I’activité
(e.g. Siniff & Jessen, 1969 ; Benhamou, 1990, 1996a), mais c’est rarement le cas.
Une approche intermédiaire consiste a incorporer des informations sur I’utilisation
locale de I’espace dans un modéele général du domaine vital. Ce type d’approche
demande donc bien plus d’informations que les seuls points de localisation.

Ainsi Getty (1981b) propose-t-il, pour une espéce qui organise ses déplace-
ments autour d’un gite central, de partir d’une formalisation basée sur une
distribution spatiale normale circulaire de 1’activité. Cette distribution réguliere est
alors déformée localement en n’attribuant pas le méme attrait a tout lieu. L’attrait
d’un lieu donné est supposé €tre fonction a la fois de son intérét propre, lié a sa
richesse en ressources, et a la compétition que peut y subir 1’animal considéré de
la part de concurrents. Bien évidemment, 1’application d’un tel modele nécessite
qu’on soit 2 méme de déterminer 1’attraction qu’exerce tel ou tel type de lieu pour
un individu donné.

Peut-étre le modele le plus intéressant a-t-il été proposé par Don & Rennolls
(1983). Ces auteurs sont partis du constat que beaucoup de mammiféres distribuent
leur activité autour de plusieurs centres d’intérét (plutot qu’un gite central unique)
qui exercent chacun une attraction plus ou moins importante. Ils proposent donc de
formaliser la distribution spatiale de 1’activité sous la forme d’une combinaison
linéaire de distributions normales circulaires. Chaque distribution élémentaire est
centrée sur un centre d’intérét particulier. Elle est caractérisée par une variance
propre, et sa contribution dans la combinaison linéaire est pondérée par 1’attraction
relative qu’exerce le centre d’intérét sur lequel elle est centrée. Les centres
d’intérét doivent étre déterminés comme tels sur la base de critéres comportemen-
taux, et non pas sur une simple base statistique. Dans le cas le plus simple ou il
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n’existe qu’un seul centre d’intérét, on retrouve le modele circulaire proposé par
Calhoun & Casby (1958), a la différence prés que le centre d’intérét doit avoir été
déterminé sur une base comportementale préalablement a I’application du modele,
plutdt que postérieurement comme le barycentre de la distribution des points de
localisation (correspondant au centre d’activité). Dans le cas ou plusieurs centres
d’intérét coexistent, le modele est alors & méme de représenter la structure
spatio-temporelle du domaine vital fidelement, quelle que soit sa forme particu-
liecre. La seule difficulté réside dans la détermination des deux parameétres
caractérisant chaque distribution élémentaire — a savoir sa variance et son poids
relatif — a partir des données de localisation. En effet, cela implique de recourir
a une méthode statistique de maximisation de la vraisemblance qui est un peu
délicate a utiliser. Néanmoins, le fait que ce modele relie explicitement la structure
spatio-temporelle du domaine vital au pattern de déplacement en facilite grande-
ment 1’interprétation biologique.

STRUCTURE OLFACTIVE

Au cours de leurs déplacements, les mammiferes terrestres (et semi-
aquatiques) marquent olfactivement leur domaine vital par leurs produits d’élimi-
nation (féces, urine) et par des phéromones spécifiques (exsudats glandulaires). Ce
comportement de marquage est a I’origine d’une véritable structure olfactive du
domaine vital, reflétant plus ou moins sa structure spatio-temporelle. Ce compor-
tement conduit en effet a une répartition du marquage sur 1I’ensemble du domaine
vital, avec généralement une concentration plus importante 1a ou les animaux
passent le plus de temps, comme 1’attestent les travaux de Mykytowycz (1965,
1968), Mykytowycz & Gambale (1969) et Sneddon (1991) sur le Lapin (Orycto-
lagus cuniculus), Stoddard (1970) sur le Campagnol terrestre (Arvicola terrestris),
Wolton (1985) sur le Mulot sylvestre, Muller-Schwarze & Heckman (1980) et
Svendsen (1980) sur le Castor du Canada (Castor canadensis), MacDonald et al.
(1984) sur le Cabiai (Hydrochoerus hydrochaeris), Ouellet & Ferron (1988) sur la
Marmotte monax (Marmota monax), Charles-Dominique (1977) sur le Galago
(Galago alleni), Yoneda (1984) et Bartecki & Heymann (1990) sur le Tamarin a
téte brune (Sanguinus fuscicollis), Goddard (1967) sur le Rhinocéros noir (Diceros
bicornis), Walther (1978) sur la Gazelle de Thomson (Gazella thomsoni), Franklin
(1980) sur la Vigogne (Vicugna vicugna), Mills et al. (1980) et Gorman & Mills
(1984) sur la.Hyene brune (Hyaena brunnea), Bearder & Randall (1978) et Mills
& Gorman (1987) sur la Hyene tachetée (Crocuta crocuta), Bearder & Randall
(1978) sur la Civette africaine (Civettictis civetta), Kruuk & Hewson (1978) sur la
Loutre commune (Lutra lutra), Arden-Clarke (1986) sur la Loutre du Cape (Aonyx
capensis), Pulliainen (1980, 1982) sur la Martre (Martes martes), Lamprecht
(1979) sur I’Otocyon (Otocyon megalotis), MacDonald (1979a, 1980) sur le
Renard roux, et Barette & Messier (1980) sur le Coyote.

Cependant, certaines espéces territoriales apparaissent intensifier leur mar-
quage olfactif a la périphérie de leur territoire, comme en témoigne les études de
Peters & Mech (1975) sur le Loup (mais voir Barrette & Messier, 1980 qui ont
indiqué qu’il pourrait s’agir d’un artefact d’ordre méthodologique), MacDonald
(1979Db) sur le Chacal doré (Canis aureus), Bowen & McTaggart Cowan (1980) sur
le Coyote (Canis latrans), Kruuk & Sands (1972) et Richardson (1990, 1991) sur
le Protele (Proteles cristatus), Kruuk (1978) et Roper et al. (1986, 1993) sur le
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Blaireau européen (Meles meles), Smith et al. (1989) sur le Tigre (Panthera tigris),
Gosling (1981) sur la Gazelle de Waller (Litocranius walleri), et Byers (1985) sur
le Pécari a collier (Tayassu tajacu). Cette répartition du marquage olfactif est
généralement interprétée comme un moyen pour indiquer les limites du territoire
aux intrus de la méme espece (voir cependant Eisenberg & Kleiman, 1972). Un tel
marquage ne constitue pas pour les intrus une barriere infranchissable, mais
seulement une information leur indiquant qu’ils pénéetrent sur un territoire étranger
(Jonhson, 1973 ; Rothman & Mech, 1979 ; Bowen & McTaggart Cowan, 1980 ;
Wells & Bekoff, 1981). Peters & Mech (1975) et Rothman & Mech (1979) ont
également suggéré que les loups établissent leur domaine vital en cherchant un
espace libre, c’est a dire non marqué, entre les domaines vitaux marqués de leurs
congéneres. Au dela de sa fonction sociale dans la délimitation territoriale, le
marquage olfactif périphérique indique également & I’individu y résidant les
limites de son propre territoire, et peut ainsi renforcer son attachement a cette zone
particuliere de 1’espace.

Le comportement de marquage olfactif presente certainement de multiples
fonctions. Il pourrait trouver son origine dans la miction et la défécation
d’individus effrayés, et aurait ensuite évolué vers un systetme complexe de
communication olfactive (Kleiman, 1966 ; Eisenberg & Kleiman, 1972). L’impré-
gnation olfactive de leur domaine vital par leur propre odeur aurait ainsi eu chez
les mammiferes terrestres une premiére fonction de familiarisation et de sécuri-
sation qui a été soulignée par de nombreux auteurs (Kleiman, 1966 ; Ewer, 1968 ;
Mykytowycz & Gambale, 1969 ; Ralls, 1971 ; Mykytowycz, 1972 ; Mykytowycz
et al., 1976 ; Svendsen, 1980). En particulier, cette imprégnation olfactive
constitue sans aucun doute un moyen important pour stabiliser I’activité sur le
domaine vital. Le comportement de marquage pourrait également avoir une
fonction d’orientation au sein du domaine vital, comme I’ont suggéré de nombreux
auteurs a propos d’espéces de mammiferes treés variées (Goddard, 1967 ; Epple,
1974 ; Walther, 1978 ; Buchler, 1980 ; Franklin, 1980 ; Muller-Schwarze &
Heckman, 1980 ; Wells & Bekoff, 1981 ; Pulliainen, 1982 ; Hurst, 1987). Dans
leur revue de question sur les différents aspects du marquage olfactif, Eisenberg &
Kleiman (1972), Johnson (1973), Mykytowycz (1974), Henry (1977), Gosling
(1982) et Muller-Schwarze (1983) soulignent d’ailleurs ces deux roéles — mise en
confiance et orientation — inhérents a 1’auto-destination du comportement de
marquage. Ce comportement aurait ainsi une fonction fondamentale dans I’orga-
nisation spatiale des mammiferes terrestres, en leur permettant en particulier de
stabiliser et d’orienter leurs déplacements sur leur domaine vital, et d’assurer ainsi
leur sédentarité.

EXPLOITATION ENERGETIQUE

Compte tenu de I’important pourcentage du temps d’activité consacré au
comportement d’approvisionnement (recherche de nourriture et alimentation), la
structure spatio-temporelle du domaine vital correspond essentiellement a la
distribution spatiale de ce comportement. Bien que le concept de domaine vital
n’implique en rien 1’existence d’un gite central unique, le probléme théorique de
I’exploitation optimale des ressources énergétiques du domaine vital a été abordé
essentiellement dans ce cadre qui correspond bien a certaines situations comme
celle d’un oiseau devant nourrir ses petits restés au nid. Le probléme reste
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néanmoins complexe et a donc surtout été abordé dans le contexte simplifié d’un
environnement homogene. La forme du domaine vital tend alors a étre de forme
circulaire (ou hexagonale, si le domaine vital forme un territoire défendu ; voir
Covich, 1976). Un premier modele, développé par Andersson (1978), considére un
animal exploitant un environnement homogeéne a partir d’un gite central ou il y
rapporte de la nourriture suivant un trajet retour rectiligne. Selon ce modele, le
temps optimal de recherche par unité de surface diminue pratiquement linéaire-
ment avec la distance au gite, avec une pente d’autant plus importante que la
densité des ressources est élevée. La distribution spatiale de ce temps, c’est a dire
finalement la structure spatio-temporelle du domaine vital, serait donc de type
conique. La taille du domaine vital est alors définie par la distance limite au dela
de laquelle le temps de recherche devient nul, et cette distance est d’autant plus
grande que la densité des ressources est faible (voir cependant Aronson & Givnish,
1983, qui prédisent ce type de distribution en 1’absence de critére d’optimisation).

Le modele développé par Ford (1983) considere 1’exploitation, a partir d’un
gite central, d’'un environnement hétérogéne, formé d’un ensemble de zones
d’approvisionnement disjointes bien définies, par un animal omniscient, supposé
connaitre, grace a I’expérience qu’il a de son environnement, la densité et le taux
de renouvellement des ressources ainsi que I’emplacement de chacune des zones
d’approvisionnement, et également se souvenir du moment auquel il les a
exploitées pour la derniére fois. Le circuit optimal (c’est-a-dire qui maximise le
taux d’acquisition d’énergie) a partir du gite central est déterminé par un examen
exhaustif de tous les circuits possibles. Ce modele prédit globalement que le temps
optimal de recherche par unité de surface est d’autant plus faible que la distance
au gite central est élevée. Il indique que I’animal devrait visiter un plus grand
nombre de zones d’approvisionnement au cours d’un méme circuit lorsque la
densité des ressources est plus faible. Il indique aussi que 1’animal devrait effectuer
un plus grand nombre de circuits successifs différents lorsque le taux de
renouvellement des ressources est faible. La taille du domaine vital devrait donc
varier en fonction inverse a la fois de la densité et du taux de renouvellement des
ressources, mais pour des raisons différentes.

I1 est clair cependant que I’exploitation par les mammiféres de leur domaine
vital est bien plus complexe que ces modeles peuvent le laisser supposer. En
particulier, la présence de nombreux gites potentiels, ou de nombreux points
d’attraction autour desquels I’animal est susceptible de polariser son activité, rend
la formalisation de 1’exploitation du domaine vital extrémement difficile. Il faut
donc bien reconnaitre que les mécanismes comportementaux sous-jacents restent
en grande partiec méconnus. Ainsi, méme lorsque les déplacements journaliers d’un
animal ont pu étre minutieusement relevés (e.g. Benhamou, 1996a), il demeure
difficile de déterminer dans quelle mesure cet animal optimise la distribution
spatiale de son activité d’approvisonnement car les modeles d’optimisation
jusqu’alors développés (voir Benhamou, 1993, et Cézilly & Benhamou, 1996,
pour des revues récentes en frangais sur cette question) sont encore incapables
d’aborder de maniére réaliste ce type de situation complexe rencontrée en milieu
naturel.

ORIENTATION ET MAINTIEN DE LA SEDENTARITE

PROBLEME GENERAL DE L’ORIENTATION DANS LE DOMAINE VITAL

L’existence méme d’un domaine vital témoigne de la capacité de 1’animal y
résidant de restreindre ses déplacements sur une portion limitée de I’espace. Cette
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capacité repose sur des mécanismes d’orientation plus ou moins complexes qui lui
permettent ainsi d’assurer sa sédentarité. De fait, les animaux ne possédant pas
cette capacité sont irrémédiablement condamnés a une vie erratique. L’attache-
ment d’un animal a un site particulier est d’ailleurs a la base des expériences de
retour au gite, consistant a capturer un animal dans son domaine vital et a le
relacher ensuite en dehors, qui ont été menées chez de nombreux groupes
d’animaux (voir le livre édité par Papi, 1992, et notamment le chapitre de Bovet,
1992, sur les mammiferes) afin de clarifier les mécanismes d’orientation qui sont
utilisés a trés grande distance (par rapport a la taille du domaine vital) par un
animal lorsqu’il effectue une sortie temporaire hors de son domaine vital, ou lors
d’une migration saisonnic¢re entre un domaine vital d’hiver et un domaine vital
d’été. Les capacités d’orientation des mammiféres dans ce cadre restent encore trés
mal connues et largement controversées. Les mécanismes d’orientation a trés
grande distance, s’il en existe, ne sont d’ailleurs pas nécessairement les mémes que
ceux utilisés a I’intérieur du domaine vital (Jamon & Benhamou, 1989 ; Bovet,
1992). En revanche, les capacités d’orientation des mammiferes a ’intérieur de
leur domaine vital, et par 1a méme, leurs capacités de s’attacher a un site
particulier, ne font aucun doute. Cependant, les mécanismes sous-jacents ne sont
toujours pas clairement élucidés.

La maniére la plus simple (bien que peu réaliste en ce qui concerne les
mammiféres) d’envisager 1’émergence de la structure spatio-temporelle du do-
maine vital revient a considérer qu’elle est générée par un processus de
polarisation des déplacements autour d’un gite central. Cette approche a été
initialement développée au plan théorique par Holgate (1969) et par Siniff &
Jessen (1969). Le modele de Holgate correspond & une marche au hasard
centralement biaisée sur un treillis & maille carrée: a chaque itération, la
probabilité de faire un pas permettant de se rapprocher d’un point représentant le
gite est plus élevée que celle de faire un pas permettant de s’éloigner de ce point.
Cet auteur a montré que la simple application de cette régle conduit bien 1’animal
a retourner périodiquement a son gite. Le modele de Siniff & Jessen est de la
méme veine. Il est cependant plus réaliste dans la mesure ol le déplacement suit
un mode continu parametré par des valeurs qui ont été préalablement estimées a
partir de I’étude de déplacements réels de renards et de lievres. Ces auteurs
établissent alors par simulation sur ordinateur que leur modele peut générer une
structure spatio-temporelle du domaine vital assez semblable & celle obtenue a
partir des déplacements réels des animaux par le biais d’une distribution de
probabilité rendue assymétrique, la probabilité de se rapprocher de zones déja
visitées étant fixée a une valeur plus importante que celle de s’en éloigner.
Cependant, dans ces deux modeéles, les probabilités des différentes directions de
déplacement sont fixées arbitrairement. Les mécanismes comportementaux qui
pourraient conduire a une distribution de probabilité adéquate sont donc comple-
tement ignorés.

MECANISME CLINOCINETIQUE D’ORIENTATION OLFACTIVE

La clinocinese différentielle constitue un mécanisme comportemental élé-
mentaire qui permet de contréler la distribution de probabilité des différentes
directions de déplacement. Ce mécanisme consiste en une régulation de la
sinuosité d’un trajet (voir Bovet & Benhamou, 1988, pour une définition formelle)
en fonction des variations de l’intensité du stimulus percues au cours du
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déplacement. Il nécessite pour fonctionner un champ de gradient de stimulation,
c’est a dire un stimulus physique ou chimique dont I’intensité varie au moins
grossierement de fagcon monotone dans I’ espace. Il permet alors facilement a un
animal d’orienter son déplacement dans la direction du gradient (Benhamou &
Bovet, 1989, 1991). Pour rendre compte simplement de 1’orientation et de la
stabilisation des déplacements sur une zone limitée de 1’espace par un mécanisme
de ce type, il suffit d’envisager 1’existence d’un stimulus dont I’intensité diminue
progressivement en fonction de la distance au gite. Un animal qui se déplace en
régulant la sinuosité de son trajet selon un mécanisme clinocinétique différentiel
est alors conduit a effectuer des boucles de déplacement le ramenant périodique-
ment au voisinage de son gite (Benhamou, 1989).

La structure spatio-temporelle du domaine vital engendrée par ce type de
déplacement ressemble & un cOne centré sur le gite, dont la taille dépend
directement des parametres de déplacement choisis (sinuosité de base et facteur
clinocinétique). Admettons que 1’animal considéré dépose régulierement des
marques olfactives au cours de ses déplacements comme cela semble le cas chez
beaucoup d’especes de mammiferes terrestres. Il va alors engendrer un champ de
gradient de stimulation olfactif reflétant la structure spatio-temporelle du domaine
vital, c’est a dire le type méme de champ dont il a besoin pour stabiliser son
activité en utilisant un mécanisme clinocinétique différentiel. Les marques
olfactives sont volatiles et I’animal va les renouveler régulierement au cours de ses
déplacements. Le systtme animal-domaine vital ainsi formalisé est donc parfai-
tement autonome : 1’animal marque 1a ou il se déplace et se déplace la ou il a
marqué. Que les structures spatio-temporelle et olfactive du domaine vital soient
le reflet I’une de I’autre confeére a ce modéle une grande plasticité. Il peut ainsi
rendre compte de I’autostabilisation des déplacements des mammiféres terrestres
sur leur domaine vital dans des conditions variées. Dans le cas le plus simple
jusqu’alors envisagé, I’espace est supposé isotrope et le domaine vital résultant est
circulaire, centré sur un gite unique. La contrainte d’isotropie peut étre facilement
levée et le domaine vital est alors formalisé par un modele probabiliste elliptique
(voir Benhamou, 1989). De plus, la contrainte d’un gite central unique peut aussi
étre abandonnée au profit de la vue plus réaliste d’une polarisation des déplace-
ments autour de plusieurs points attractifs.

Le modele clinocinétique d’orientation olfactive permet ainsi de donner une
certaine consistance a I’hypotheése selon laquelle les mammiferes terrestres
pourraient utiliser leur propre marquage olfactif pour s’orienter dans leur domaine
vital. Il permet également de montrer que le phénoméne de 1’orientation et la
stabilisation des déplacements sur une portion limitée de I’espace ne nécessite pas

nécessairement de représentations spatiales.

REPRESENTATIONS SPATIALES

D’autres mécanismes d’orientation plus sophistiqués, reposant sur des repré-
sentations spatiales, sont cependant clairement impliqués. L hypothese la plus
communément avancée, souvent implicitement d’ailleurs, est souvent formulée en
termes assez vagues, comme « l’animal connait son environnement » ou «le
domaine vital constitue une aire familiere ». Certes, les capacités de mémoire
spatiale des mammiféres ont été mises en évidence depuis longtemps au
laboratoire. Ainsi, dans le cadre des stratégies de recherche de nourriture, Olton et
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al. (1981) ont indiqué que les mammiferes utiliseraient leur mémoire spatiale pour
revenir aux endroits présentant un important taux de renouvellement des ressour-
ces et ne pas revenir la ou ce taux est faible ou nul. De plus, la popularisation par
O’Keefe & Nadel (1978) et récemment par Gallistel (1990) du concept psycho-
biologique de carte cognitive introduit par Tolman (1948) a finalement renforcé
I’idée que les mammiféres pouvaient utiliser leur mémoire spatiale pour construire
mentalement une représentation cartographique de leur domaine vital (voir Peters,
1973, 1979 ; Sigg & Stolba, 1981 ; Fabrigoule & Maurel, 1982 ; Boesch &
Boesch, 1984). Une telle représentation est assimilable au concept de carte-
mosaique développée par ailleurs par Walraff (1974, 1985, 1990) et Wiltschko &
Wiltschko (1978, 1982). Selon ce concept, un animal est supposé construire une
représentation cartographique de son domaine vital en assemblant mentalement les
parties restreintes définies par les reperes perceptibles de lieux donnés. En effet, un
animal ne peut généralement percevoir simultanément qu’une petite partie des
objets marquants — troncs d’arbres, rochers, etc. — qui vont lui servir de repéres,
généralement ceux qui sont les plus proches (les plus lointains étant masqués). En
considérant les reperes qui sont percus de différents lieux, et/ou en prenant en
compte le déplacement qu’il a effectué¢ pour se rendre d’un lieu a un autre, un
animal peut théoriquement assembler mentalement les différents sous-ensembles
de reperes de maniere a former une représentation globale de 1’espace exploré
(voir Worden, 1992), sous la forme d’une carte cognitive spécifiant les positions
relatives des reperes les uns par rapport aux autres, indépendamment de sa propre
position dans ’espace. Des travaux récents effectuées au laboratoire sur des
rongeurs ont cependant montré que cette possibilité théorique n’était soutenue par
aucune preuve expérimentale (Alyan, 1994 ; Benhamou, 1996b ; Benhamou &
Poucet, soumis pour publication). L’hypotheése d’une représentation globale du
domaine vital doit donc pour I’instant étre écartée.

Il n’en demeure pas moins que les mammiféres sont parfaitement capables de
se représenter des lieux individuels, selon deux modes différents, égocentrique et
exocentrique (voir Benhamou & Poucet, 1995, et Benhamou, 1997a). Dans le
mode de représentation égocentrique, un animal mémorise sous forme vectorielle
(en direction et distance) I’emplacement de son point de départ par rapport a sa
propre position, en intégrant le chemin parcouru depuis ce point. Partant de son
gite, cet animal pourrait donc effectuer des boucles de déplacements autour de
I’emplacement ainsi mémorisé du gite. La capacité des mammiféres a intégrer leur
trajet sur de courtes distances a ét€ mise en évidence chez différentes especes
comme la Gerbille de Mongolie (Meriones unguiculatus ; Mittelstaedt & Mittels-
taedt, 1980, 1982), le Hamster doré (Mesocricetus auratus ; Etienne et al., 1986,
1988 ; Séguinot et al., 1993), la Souris commune (Mus musculus ; Alyan & Jander,
1994 ; Alyan, 1996), le Rat brun (Rattus norvegicus ; Potegal, 1982 ; Benhamou,
1997b) et le Chien (Canis familiaris ; Séguinot et al., 1998). Elle parait cependant
insuffisante pour expliquer I’ orientation a I’échelle du domaine vital et le maintien
de la sédentarité pour deux raisons. D’une part, le processus d’intégration du trajet
semble incapable de gérer plusieurs lieux simultanément, et ne pourrait donc
s’appliquer qu’au cas particulier d’un animal organisant ses déplacements exclu-
sivement autour d’un gite unique. D’autre part, chez les espéces, incluant la
plupart des mammiféres, qui ne peuvent utiliser que des informations endogenes
(e.g. vestibulaires) pour estimer leurs changements de direction, ce processus
présente la tendance intrinséque a accumuler les erreurs d’estimation au fur et a
mesure du déplacement (Barlow, 1964 ; Etienne et al., 1988 ; Benhamou et al.,
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1990). Ainsi, ’intégration du chemin peut &tre considéré comme le principal
processus d’orientation sur lequel se basent certaines fourmis capables d’utiliser
une boussole solaire pour retourner en ligne droite a leur gite central sur de grandes
distances (Wehner & Wehner, 1986, 1990). En revanche, chez les mammiféres
terrestres, 1’intégration du trajet pourrait n’avoir qu’un réle marginal limité &
I’orientation lors de déplacements a petite échelle.

Dans le mode de représentation exocentrique, le systéme de référence est
constitué par des reperes proches. Il existe de nombreuses preuves expérimentales
de la capacité des mammiféres de se représenter ainsi I’emplacement de nombreux
lieux ainsi que leur propre position dans 1’espace, et les mécanismes neurobiolo-
giques sous-jacents commencent a étre élucidés, au moins chez le rat (voir Poucet,
1993, et Poucet & Benhamou, 1997). Ce mode de représentation ne permet
cependant a un animal de s’orienter vers un lieu donné que si au moins certains
reperes qui sont perceptibles de ce lieu le sont également de sa position courante.
Comme seuls les reperes proches sont a méme de fournir un adressage suffisam-
ment précis de I’emplacement d’un lieu, le mode de représentation exocentrique ne
peut étre opérationnel qu’a petite échelle, a I’intérieur d’un sous-espace local
entourant un lieu donné. Pour que ce type de représentation puisse lui étre utile a
I'échelle de son domaine vital, un animal devrait étre capable de construire
mentalement une représentation globale, de type carte-mosaique, a partir des
différents sous-espaces locaux ayant des repéres en commun. Il serait alors en
mesure d’établir la relation spatiale entre I’emplacement d’un but donné et son
propre emplacement courant méme si les deux emplacements sont suffisamment
éloignés pour étre adressés dans deux sous-espaces sans aucun repére en commun.
Comme nous ’avons vu, il s’agit 1a d’une possibilité seulement théorique qui n’a
encore été établie expérimentalement chez aucune espéce (en dehors de I’espéce
humaine).

PROCESSUS ASSOCIATIFS A LONGUE PORTEE

Les conclusions négatives quant a 1’utilisation des modes de représentation
égocentrique et exocentrique local dans les déplacements a grande échelle, et
I’absence de preuve expérimentale quant a 1’utilisation d’une représentation
exocentrique globale, ne doivent cependant pas conduire a considérer que le
maintien de la sédentarité et I’orientation dans le domaine vital ne reposent que sur
un simple mécanisme de clinocinese différentielle basé sur un champ de gradient
olfactif auto-généré. L’orientation olfactive joue certainement un rdle important.
Néanmoins, la flexibilité avec laquelle les mammiferes peuvent contrdler leurs
déplacements dans leur domaine vital, et qui a conduit de nombreux auteurs a
promouvoir 1’idée d’une carte cognitive globale, indique a 1’évidence la mise en
ceuvre de certains processus d’orientation de nature cognitive mais non nécessai-
rement cartographique. En fait, il existe au moins deux types de processus de
mémorisation visuo-spatiale qui peuvent, au moins théoriquement (en attendant

une confirmation expérimentale), contréler les déplacements & 1’échelle du
domaine vital.

Le premier, de nature essentiellement topologique, implique 1’utilisation d’un
réseau de routes connectant les lieux importants du domaine vital. Cette approche
a été malheureusement trés peu développée. On en trouve cependant des éléments
dans les travaux de Deuch (1960), de Poucet (1993) et de Jamon (1994). L’idée
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qu’un animal puisse apprendre des routes, c’est a dire a effectuer certaines
séquences de mouvements en réponse a la perception successive de certains
indices, est déja ancienne (voir O’Keefe & Nadel, 1978). La mémorisation d’une
route s’apparente a un chainage stimulus-réponse-stimulus. Ce processus est en
lui-méme d’un intérét limité car il ne permet que de se rendre a un lieu donné a
partir d’un autre lieu donné. On peut néanmoins imaginer que les mammiferes sont
capables de mémoriser un réseau de routes, c’est a dire d’associer a un point de
choix (I’endroit o deux ou plusieurs routes se croisent) les différentes destinations
possibles selon la direction prise. Il s’agit finalement 1a d’un simple apprentissage
conditionnel qui ajoute toute la plasticité nécessaire a un systeéme de routes
individuelles initialement rigide, et qui peut donc donner I’illusion que 1’animal a
établi une carte cognitive globale de son domaine vital.

Le second type de processus est lui de nature métrique. Il consiste pour
I’animal a associer a tout lieu important la direction et la distance des autres lieux
importants qui ne sont pas directement perceptibles a partir de chacun d’eux. Au
départ, on peut imaginer qu’un animal quittant un lieu important donné mémorise
I’emplacement de ce lieu en mode égocentrique par intégration du trajet. Arrivé a
un autre lieu important, il associe la direction et la distance du lieu de départ a la
configuration du lieu d’arrivée. L’animal peut construire ainsi progressivement un
systtme de «tables d’orientation », chacune indiquant les directions et les
distances ou se situent les autres (Benhamou et al., 1990 ; Benhamou, 1997a). Un
tel systeme présente les mémes potentialités qu’une carte cognitive globale du
domaine vital, mais repose exclusivement sur des processus (intégration du trajet,
mémoire associative) dont I’existence a par ailleurs été démontrée expérimenta-
lement. En particulier, il n’implique en rien I’existence, non démontrée, d’un
processus d’adressage global pour tous les lieux du domaine vital. L’utilisation
d’un réseau (métrique) de tables d’orientation ou d’un réseau (topologique) de
routes repose sur un ensemble de systemes de référence locaux liés aux lieux
importants du domaine vital, chaque systéme de référence n’étant utilisable que
lorsque I’animal a atteint le lieu correspondant. Le systéme de référence global
impliqué par I’hypothése de la carte cognitive semble donc ne répondre a aucune
nécessité biologique.

CONCLUSION

Finalement, malgré le trés grand nombre de travaux portant sur le domaine
vital des mammiferes, force est de constater que I’on sait encore bien peu de
choses sur les mécanismes comportementaux impliqués. Certes, la taille des
domaines vitaux a pu étre corrélée avec divers facteurs tant spécifiques (taille,
régime alimentaire) qu’individuels (4ge, sexe) ou locaux (richesse du milieu, taux
de renouvellement des ressources). Il n’en demeure pas moins que les deux aspects
essentiels liés au concept de domaine vital, a savoir I’exploitation des ressources
et I’orientation spatiale, restent a bien des égards incompris. Il parait assez évident
que la possibilité d’exploiter les ressources dans un environnement familier offre
I’avantage de pouvoir utiliser les informations préalablement acquises sur la
distribution des ressources, leur localisation particuliere ou leur dynamique de
renouvellement. Cependant cet avantage est difficilement appréciable correcte-
ment en 1’absence de mode¢le théorique approprié. Quelques tentatives intéressan-
tes ont été faites dans ce sens en considérant le cas particulier d’un animal qui
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organise ses déplacements autour d’un gite central dans le cadre de la théorie de
I’approvisionnement optimal. Cette contrainte d’un gite central est cependant peu
réaliste pour la plupart des mammiferes, et le probleme devient beaucoup plus
(trop) complexe a appréhender lorsqu’elle est levée. Le degré d’optimalité des
mécanismes comportementaux par lesquels un mammifere exploite les ressources
de son domaine vital, et en particulier, la maniére dont il utilise les informations
qu’il peut y acquérir, restent donc a établir. Par ailleurs, le probléme de
I’orientation dans le domaine vital a longtemps été sous-estimé. L’idée selon
laquelle un animal « connait » son domaine vital a rarement été creusée plus avant,
et les capacités d’orientation a cette échelle ont trop souvent été considérées
simplement comme découlant directement de mécanismes d’orientation mis en
évidence a I’échelle réduite du laboratoire. Il apparait pourtant clairement que
I’orientation des déplacements a 1’échelle du domaine vital pose des problemes
spécifiques, différents a la fois de ceux posés par les déplacements a plus petite
échelle comme ceux étudiés habituellement au laboratoire, et de ceux posés par les
déplacements a trés grande échelle lors des migrations (pour les especes
concernées). Certains éléments de réponse commencent a étre apportés, mais il
reste encore beaucoup a découvrir si I’on veut comprendre par quels mécanismes
comportementaux les mammiféres peuvent concentrer leur activité sur une portion
limitée de 1’espace. Le domaine vital est finalement une belle illustration du
concept existentialiste sartrien de liberté librement limitée. La question « comment
¢a marche » est encore loin d’étre pleinement résolue.
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RESUME

Cet article propose une revue de question concernant le concept de domaine
vital chez les mammifeéres terrestres. Les aspects sociaux liés a ce concept ne sont
cependant pas abordés dans cet article qui se focalise essentiellement sur les
aspects spatio-temporels et énergétiques. La relation empirique qu’on a pu établir
entre la taille du domaine vital et les besoins énergétiques de 1’animal y résidant,
en fonction de ses caractéristiques spécifiques (masse corporelle, régime alimen-
taire) y est d’abord examinée. Une importance particuliere est accordée a la
distribution spatiale de 1’activité sur le domaine vital, tant du point de vue
empirique que de celui théorique des modéles qui ont été développés pour
formaliser cette distribution. La distribution du marquage olfactif sur le domaine
vital, et son rdle dans le maintien de la sédentarité sont également examinés. Le
degré d’optimalité avec lequel un mammifére peut exploiter les ressources de son
domaine vital est bricvement abordé dans le cadre de la théorie de I’approvision-
nement optimal, dans la mesure ou il apparait que ce probléme majeur est d’une
trop grande complexité pour étre formalisé de maniere rigoureuse avec les modeles
dont on dispose actuellement. Enfin, une derniere partie envisage en détail les
mécanismes que les mammiféres pourraient utiliser pour s’orienter dans leur
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domaine vital. En particulier, 1’hypothése populaire selon laquelle ce type
d’orientation reposerait sur une carte cognitive globale du domaine vital est loin
d’étre prouvée, et une analyse parcimonieuse de la question indique qu’il n’est
nullement nécessaire de recourir a une telle hypothése.

SUMMARY

This paper reviews the home range concept in terrestrial mammals. It focuses
mainly on spatio-temporal and energetic aspects of the home range (the social
aspects are not tackled). The empirical relation between the home range size and
the animal’s energetic needs, as a function of its specific characteristics (body
mass, diet) is presented. The major importance of the spatial distribution of the
activity within the home range is highlighted from both an empirical and
theoretical point of view. The spatial distribution of scent marks in the home range,
and its possible role in the settlement of the home ranges and spatial orientation is
discussed as well. The optimal level reached by a mammal when searching for
energetic items spread over its home range is briefly tackled in the framework of
optimal foraging theory. This major question however seems to be too complex to
be currently modelled with some biological plausibility. The last section details the
orientation mechanisms that mammals could use within their home range. In
particular, the popular assumption that such mechanisms would primarily rest on
a map-like representation of space (cognitive map) is not supported by any
evidence. A parsimonious analysis suggests that this assumption is unnecessary.
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