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Résumé

La connaissance des causes écologiques et évolutives de la dispersion peut étre cruciale pour
comprendre le comportement des populations structurées spatialement et prédire la manicre
dont les especes réagissent aux changements environnementaux. Malgré l'intérét que lui
portent de nombreuses recherches théoriques, le processus de dispersion fait encore 'objet
d'hypothéeses simplistes. La dispersion est généralement considérée comme un processus
inconditionnel, alors que dans de nombreux cas, les gains de fitness liés a la dispersion
dépendent de facteurs environnementaux et de I'état individuel. Les stratégies de dispersion
dépendantes des conditions seront souvent supérieures aux stratégies inconditionnelles et
fixes. En outre, la dispersion est souvent réduite a un seul parametre, alors qu'il s'agit d'un
processus composé de trois étapes interdépendantes : I'émigration, le mouvement inter-patch
et l'immigration, chacune pouvant présenter des dépendances différentes. Des études
empiriques ont examiné les corrélats de ces étapes, en particulier 1'émigration, fournissant
des preuves de la prévalence des stratégies de dispersion conditionnelles. L'utilisation
imprécise du terme « dispersion » pour désigner les mouvements a différentes échelles
spatiales empéche de tirer des conclusions générales et d'établir un lien entre les corrélats des
mouvements et leurs conséquences au niveau de la population. Les difficultés logistiques
empéchent une étude détaillée de la dispersion pour de nombreuses espéces, mais
l'intégration d'hypotheses irréalistes sur la dispersion dans les modeles spatiaux de population
peut donner lieu a des prévisions inexactes et couteuses. Des études supplémentaires sont
nécessaires pour explorer I'importance d'intégrer des stratégies de dispersion spécifiques
dépendantes des conditions pour les prévisions en matiere d'évolution et de dynamique des
populations.

Mots clés : dispersion dépendante des conditions, échelle spatiale, dynamique des
populations, plasticité phénotypique, hypothéses du modele.
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1. INTRODUCTION

Le simple fait de se déplacer d'un habitat 2 un autre a des conséquences non seulement sur
la condition physique de l'individu, mais aussi sur la dynamique et la génétique des
populations, ainsi que sur la répartition des especes (Dunning et al., 1995 ; Hanski & Gilpin,
1997 ; Hanski, 1999 ; Clobert et al., 2001). En raison de ce lien entre la dispersion et la
dynamique des populations, il est essentiel de comprendre ses causes et ses conséquences
pour gérer les populations et prédire leur réaction aux changements environnementaux. Cela
est particuliecrement important compte tenu de la nécessité de prédire comment les
populations réagiront a la fragmentation de I'habitat, au changement climatique, ainsi qu'a

l'invasion et a la propagation d'especes exotiques.

Les causes évolutives de la dispersion ont fait l'objet de nombreux travaux théoriques, et un
certain nombre de facteurs potentiels ont été identifiés, notamment la compétition entre
parents, la consanguinité, la compétition pour les ressources et la stochasticité
environnementale (Fig. 1 ; Johnson & Gaines, 1990 ; Clobert et al., 2001). L'importance de
ces facteurs dans la sélection de la dispersion varie selon les espéces, en fonction de leur cycle
de vie et de leur interaction avec l'environnement. La dispersion a également un cout, qui est
tout aussi important pour déterminer si elle est adaptative. Ce cout peut étre supporté
pendant les mouvements de dispersion (Waser, Creel & Lucas, 1994) ou par un
investissement préalable en ressources dans la capacité de dispersion (Denno, Olmstead &
McClould, 1989). Pour la plupart des animaux, ces couts et avantages de la dispersion varient
dans l'espace et dans le temps, ainsi qu'entre les individus. La rentabilité de la dispersion en
tant que stratégie de cycle de vie varie donc en conséquence, et une stratégie de dispersion
plastique est généralement censée répondre a cette variation (Fig. 1B ; Ims & Hjermann,
2001 ; Ronce et al,, 2001 ; Massot et al., 2002). Cette hypothese est étayée par un grand
nombre d'études empiriques démontrant les effets de divers parametres sur les taux de
dispersion.

Au niveau de la population, la dispersion peut avoir des effets a la fois bénéfiques et néfastes
sur la persistance des systémes structurés spatialement. Le risque d'extinction peut étre réduit
par la colonisation d'habitats vides, ce qui peut compenser la perte d'autres populations
locales. Cet effet est particuliecrement central dans la théorie des métapopulations (Hanski
& Gilpin, 1997 ; Hanski, 1999). En outre, le mouvement vers des populations en déclin, par
le biais de la dispersion, peut contribuer a les protéger de l'extinction (Brown & Kodric-
Brown, 1977). D'autre part, des taux de mouvement élevés au sein d'un systéme peuvent
augmenter les risques d'extinction, en augmentant la synchronisation dans la dynamique des
populations locales, et donc la probabilité d'extinctions simultanées (Heino et al., 1997). Ces
effets de la dispersion sur les populations peuvent également avoir une importance pour
I'évolution de la dispersion elle-méme. Les changements dans la dynamique spatiale résultant
de la dispersion peuvent a leur tour affecter les cotts et les avantages de la dispersion et
entrainer une rétroaction éco-évolutive (Fig. 1A ; Doebeli & Ruxton, 1997 ; Murrell, Travis
& Dytham, 2002).

En raison des problemes pratiques liés a I'étude de la dispersion, les études théoriques jouent

un role particuliecrement important dans la prédiction des effets de la dispersion sur les
populations. Cependant, les hypothé¢ses des modeles sur le processus de dispersion
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manquent généralement de réalisme (Travis & French, 2000 ; Goodwin, 2003) et n'intégrent
pas les stratégies de dispersion dépendantes des conditions (par exemple Gadgil, 1971 ;
Hastings, 1983 ; Holt, 1985 ; Hanski, 1994 ; Hanski & Thomas, 1994 ; Doebeli, 1995 ; Travis
& Dytham, 1999 ; Murrell et al., 2002). En général, la dispersion est traitée comme une
stratégie fixe, avec une fraction constante de la population se dispersant a chaque génération.
Les études qui ont intégré des fonctions de dispersion plus réalistes indiquent que le
comportement du modele peut étre sensible a la fonction de dispersion (McPeek & Holt,
1992 ; Johst & Brandl, 1997 ; Ruxton & Rohani, 1999 ; Sather, Engen & Lande, 1999 ;
Kindvall & Petersson, 2000 ; Poethke & Hovestadt, 2002).
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Fig. 1. (A) La boucle évolutive affectant la dispersion : la dispersion affecte la dynamique qui affecte la condition
physique (avec d'autres facteurs). La variation de la condition physique crée une opportunité de sélection, entrainant
I'évolution des stratégies de dispersion. (B) La boucle écologique affectant la dispersion. La taille de la population,
influencée par I'environnement (qui varie dans I'espace et dans le temps), détermine les interactions entre les individus
(apparentés et non apparentés) pour I'accés aux ressources. L'accés aux ressources affecte le cycle de vie (survie,
fécondité, etc.) des individus et leur propension & se disperser. La dispersion, & son tour, affecte la dynamique de la
population

Outre le désir d'un modele analytiquement maniable, l'une des raisons de cette lacune des
études théoriques peut résider dans les problémes liés aux résultats des études empiriques.
Malgré l'abondance des études empiriques sur la dispersion, peu de modeles cohérents ont
émergé, ce qui a peut-¢tre conduit a l'intégration des hypotheses les plus simples dans les
modeles. Une meilleure compréhension des bases comportementales qui sous-tendent les
décisions de dispersion aiderait a prédire les mouvements des individus dans un systéme
spatial. Le processus de dispersion peut étre subdivisé en trois étapes : la décision de quitter
la parcelle actuelle (émigration), le mouvement entre les parcelles (mouvement inter-
parcelles) et la décision d'entrer et de rester dans une nouvelle parcelle (immigration). Cela
est rarement pris en compte dans les études expérimentales et de terrain sur la dispersion. La
plupart des études se sont concentrées sur les corrélats de 1'émigration de la parcelle ou sur
le succes global de la dispersion. L'étude de I'ensemble du processus a rarement, voire jamais,

¢été menée pour une seule espece.

La recherche de généralités dans les régles et les comportements de dispersion est encore
compliquée par les différences d'échelle spatiale des études sur la dispersion. Le terme
«dispersion » a été appliqué a des mouvements a de nombreuses échelles spatiales
différentes, avec des distances plus ou moins arbitraires utilisées pour définir la dispersion
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(Johnson & Gaines, 1990). La définition la plus courante est probablement le mouvement
de la parcelle natale vers la parcelle de reproduction, ou le mouvement entre les parcelles de
reproduction (Clobert et al., 2001), qui s'applique facilement a des especes telles que les
oiseaux et les papillons et qui est pratique pour la modélisation. Cependant, imaginons un
organisme qui s'éloigne d'une parcelle alimentaire, peut-étre en raison d'une concurrence
intense. S'il trouve rapidement une autre parcelle appropriée, cela peut étre considéré comme
un mouvement de recherche de nourriture, mais s'il ne trouve pas de parcelle sur une certaine
distance, certains peuvent définir cela comme une « dispersion », méme si les mécanismes
biologiques sous-jacents aux mouvements sont identiques. Pour éviter ce probleme
sémantique, nous utilisons une définition large de la dispersion comme étant tout
mouvement entre des patrcelles d'habitat, et les parcelles d'habitat comme étant des zones
d'habitat appropriées séparées dans l'espace d'autres zones similaires, quelle que soit la
distance qui les sépare. Cette définition reconnait que le terme « dispersion » est utilisé pour
englober des mouvements a différentes échelles, mais nous soulignerons plus tard
l'importance de I'échelle dans l'interprétation de la dispersion.

L'impact de la dispersion sur la dynamique des populations étant de plus en plus reconnu,
les causes et les conséquences de la dispersion sont désormais au centre de nombreuses
recherches actuelles (voir les revues de Dieckmann, O'Hara & Weisser, 1999 ; Ferriere et al.,
2000 ; Nathan, 2001). La présente revue vise a rassembler la littérature théorique et empirique
sur la dispersion, et plus précisément a passer en revue : (1) les travaux théoriques sur
I'évolution de la dispersion, (2) la littérature empirique, en considérant spécifiquement la
dispersion dépendante des conditions afin de déterminer s'il existe des modeles généraux
émergents, et (3) le lien entre la dispersion et la dynamique des populations, en soulignant en
particulier les effets de l'intégration d'un plus grand réalisme dans les hypotheses du
processus de dispersion pour les prévisions des modeles. Les exemples se limitent au réegne
animal, avec toutefois une certaine prédilection pour les invertébrés.

ll. CAUSES ULTIMES DE LA DISPERSION

De maniere générale, la dispersion peut constituer un avantage sélectif lorsque les avantages
liés a l'aptitude physique liés au déplacement vers une nouvelle zone dépassent les cotts du
déplacement. La variabilité de l'aptitude physique d'un individu entre les zones d'habitat est
essentielle a I'évolution de la dispersion, cette variation pouvant résulter de la dynamique des
populations ou de la structure familiale, ou encore de facteurs déterminant la qualité
intrinseéque de I'habitat.

(1) Interactions entre parents

La sélection parentale se produit lorsque la sélection des individus favorise les traits qui
augmentent la condition physique des parents proches. Selon la regle de Hamilton, la
sélection dépendra de I'équilibre entre les avantages de la condition physique inclusive du
trait et les couts directs de la condition physique pour l'individu (Hamilton, 1964). La
sélection par la parenté peut favoriser la dispersion comme mécanisme permettant de réduire
la concurrence entre parents sur le site natal. Au lieu que les freres et sceurs se font
concurrence entre eux sur le site natal, la dispersion aura pour conséquence que les freres et
sceurs seront en concurrence avec des non-freres et sceurs sur de nombreux sites. Ce principe
a été présenté pour la premicere fois de maniere formelle par Hamilton & May (1977), qui ont
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démontré la sélection en l'absence de tout autre facteur environnemental, et méme en
supposant un cout élevé pour la dispersion. Conceptuellement, le modele original de
Hamilton & May (1977) suppose une tres forte concurrence entre parents : apres la
reproduction, le parent meurt et les descendants se font concurrence pour l'espace unique
laissé par le parent par site. A mesure que les populations locales s'agrandissent et que la
plupart des interactions concurrentielles se produisent entre non-parents, le taux de
dispersion évolutivement stable tendra vers zéro (Comins, Hamilton & May, 1980). Des
travaux ultérieurs ont identifié plusieurs facteurs susceptibles d'interagir avec la structure
familiale, tels que la distance de dispersion et le nombre de parcelles au sein du systéme
(Gandon & Rousset, 1999 ; Rousset & Gandon, 2002), la stochasticité démographique (Cadet
et al., 2003) et la densité de population des parcelles (Crespi & Taylor, 1990).

Ces prévisions modélisées reposent sur I'hypothése que les interactions entre parents ont les
mémes couts directs en termes de condition physique que les interactions entre non-parents.
Pour certains animaux, la présence de parents au sein d'une parcelle peut avoir un effet positif
sur la valeur sélective, par exemple grace a un comportement coopératif, et ainsi modifier la
relation prévue entre le degré de parenté et le taux de dispersion. II a été suggéré que
I'équilibre entre les couts et les avantages de la dispersion influence la formation de sociétés
de parents (Lambin, Aars & Piertney, 2001 ; Baglione et al., 2003). Lorsque la dispersion est
couteuse, par exemple si l'acquisition d'un territoire ailleurs est peu probable, elle peut étre
désavantageuse et créer un environnement propice a l'évolution d'un comportement

coopératif, qui peut étre favorisé par la sélection par parenté (Baglione et al., 2003).

(2) Eviter la consanguinité

Les conséquences négatives sur la condition physique associées a la reproduction entre
parents proches devraient favoriser la sélection de mécanismes permettant d'éviter de tels
accouplements (Pusey & Wolf, 1996). La dispersion peut potentiellement constituer une
stratégie efficace pour éviter la consanguinité, car les parents ont tendance a se regrouper
autour du site natal (Bengtsson, 1978 ; Greenwood, 1980). Dans la pratique, il est difficile de
distinguer I'évolution de la dispersion comme moyen d'éviter la consanguinité de celle visant
a éviter la compétition entre parents (Perrin & Goudet, 2001). Ces deux causes de dispersion
sont attendues dans des situations ou les parents interagissent fréquemment et ou la
dispersion entrainera une réduction des deux pressions, quelle que soit la force évolutive

prédominante.

On prévoit que la dispersion sera biaisée en fonction du sexe afin d'éviter la consanguinité,
mais les asymétries dans le niveau de concurrence entre parents du méme sexe peuvent
¢galement conduire a une dispersion biaisée en fonction du sexe (Gandon, 1999). L'étude
des causes immédiates de la dispersion, en particulier I'environnement social dans lequel
les animaux sont observés se disperser, pourrait indiquer la cause ultime de la dispersion.
Une stratégie de dispersion sensible a la présence de parents du sexe opposé suggérerait une
volonté d'éviter la consanguinité (Lambin, 1994 ; Gundersen & Andreassen, 1998). Lorsqu'ils
sont poussés par la compétition entre parents, les deux sexes peuvent se disperser, et le taux
de dispersion peut étre sensible au nombre total de parents, ou favorisé par le nombre du
sexe le plus compétitif (par exemple, Léna et al, 1998). Cependant, ces prédictions
supposent que les animaux possedent la capacité de reconnaitre leurs parents. Cela a été
démontré pour certains animaux, mais pas pour d'autres, de sorte qu'une stratégie fixe, et
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non une stratégie de dispersion conditionnée par la parenté de la population, peut évoluer
méme lorsque la pression de sélection pour la dispersion est I'évitement de la consanguinité
ou la compétition entre parents.

(3) Variabilité de 1'habitat

(a) Dynamigue des populations

Les variations de la dynamique des populations peuvent affecter la qualité réelle des parcelles,
méme si la qualité intrinseque de celles-ci est constante. Cela résulte des changements de
densité des populations qui entrainent des changements dans l'environnement social et
concurrentiel au fil du temps. II a été démontré que la stochasticité démographique, qui
affecte principalement les petites populations, est capable de sélectionner la dispersion, bien
qu'il soit difficile de séparer les effets de la stochasticité démographique de la sélection par
parenté (Travis & Dytham, 1998 ; Cadet et al., 2003). De méme, une dynamique chaotique
peut introduire des pressions de sélection en faveur de la dispersion (Holt & McPeck, 1996).

(b) Qualité intrinséque des parcelles

La plupart des recherches se sont concentrées sur le role de la variation intrinseque de la
qualité de I'habitat (telle que la disponibilité des ressources) dans I'évolution de la dispersion.
Les études théoriques s'accordent a dire que la vatiation temporelle et spatialement non
corrélée de la capacité de charge des parcelles devrait favoriser la dispersion (Gadgil, 1971 ;
Roft, 1975 ; McPeck & Holt, 1992 ; Johst & Brandl, 1997) et, de méme, que la variation des
parametres démographiques individuels causée par la variation environnementale temporelle
favorise la dispersion (Wiener & Tuljapurkar, 1994). A 1'extréme, la variation conduisant a
l'extinction d'habitats peut sélectionner la dispersion (Comins et al., 1980 ; Travis & Dytham,
1999 ; Friedenberg, 2003, mais voir Gyllenberg, Parvinen & Dieckmann, 2002 ; Poethke,
Hovestadt & Mitesser, 2003) et sont proposées comme le principal avantage sélectif de la
dispersion pour les espéces d'insectes vivant dans des habitats éphémeres (Roff, 1990 ;
Denno et al., 1990).

La dispersion en réponse a une variation temporelle stochastique de la qualité des parcelles
peut étre considérée comme une stratégie de couverture, visant a réduire la variance de la
valeur sélective (den Boer, 1968).

Il a souvent été¢ démontré que la variation des parametres environnementaux est autocorrélée
dans le temps, de sorte que les bonnes et les mauvaises années ne se produisent pas de
maniere aléatoire, mais par séries (Pimm & Redfearn, 1988 ; Boulinier & Lemel, 1996 ; Halley,
1996). On a prédit que cela jouerait un role important dans la détermination du taux de
dispersion optimal (Venable & Brown, 1988 ; Cohen & Levin, 1991 ; Travis, 2001) et dans
la sélection de stratégies de dispersion dépendantes des conditions. En présence d'une
certaine autocorrélation, les conditions environnementales futures peuvent étre prédites sur
la base des conditions actuelles, et la dispersion dépendante des conditions peut donc
évoluer, avec des signaux de dispersion basés sur les parameétres environnementaux corrélés
a la qualité des parcelles (Scheiner, 1993 ; Danchin, He & Doligez, 2001 ; Doligez et al.,
2003).

En ce qui concerne la variation spatiale de la qualit¢ de I'habitat, la plupart des études
s'accordent a dire que la dispersion ne devrait pas étre sélectionnée lorsque les capacités de
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charge des parcelles varient dans l'espace mais restent constantes dans le temps (Hastings,
1983 ; Holt, 1985 ; Cohen & Levin, 1991 ; Greenwood-Lee & Taylor, 2001). La dispersion
est désavantageuse, car les individus qui ont le plus a gagner de la dispersion sont ceux qui
occupent des parcelles de faible qualité, mais comme ces parcelles contiennent relativement
moins d'individus, la dispersion n'est pas sélectionnée en moyenne. Cependant, McPeck &
Holt (1992) ont montré que ce résultat dépendait de la stratégie de dispersion supposée :
lorsqu'il y a une dispersion conditionnelle, dans ce cas avec une dispersion dépendant de la
capacité¢ de charge de la parcelle, la variation spatiale de l'habitat peut sélectionner la

dispersion.

Etant donné que le changement dans la variation spatiale de la qualité de I'habitat est I'une
des menaces les plus importantes pour la biodiversité, il peut étre crucial de comprendre ses
pressions évolutives sur la dispersion afin de prédire la réponse des populations. Pour
certaines populations, la variation spatiale de la qualité de I'habitat augmente, car I'habitat est
perdu au profit du développement. On prévoit que la perte d'habitat rendra la dispersion
plus cotteuse et introduira ainsi des pressions évolutives s'opposant a la dispersion (Travis
& Dytham, 1999). Lorsque la perte d'habitat entraine une fragmentation de I'habitat, les cotts
et les avantages de la dispersion peuvent augmenter, en particulier si les fragments restants
sont plus susceptibles de disparaitre. Dans ce cas, la direction dans laquelle la dispersion
s'orientera n'est pas immédiatement évidente (Heino & Hanski, 2001). Pour certaines
populations, de nouveaux habitats s'ouvrent, par exemple lors de l'invasion d'especes
exotiques ou en raison du changement climatique. On prévoit que la propension a la
dispersion augmentera pendant I'expansion de l'aire de répartition, car les individus qui se
dispersent peuvent tirer profit de la colonisation d'une parcelle d'habitat vide (Travis &
Dytham, 2002). En réalité, la question de savoir si ces pressions entraineront effectivement
des changements dans la dispersion dépendra de la vitesse du changement de I'habitat par
rapport a la vitesse du changement évolutif.

lll. CAUSES IMMEDIATES DE LA DISPERSION

Les variations de condition physique entre les parcelles peuvent favoriser la dispersion dans
le cadre d'une stratégie de cycle biologique a I'échelle évolutive. Cependant, le fait qu'un
individu se disperse ou non au cours de sa vie dépendra souvent de l'environnement qu'il
aura lui-méme connu (Fig. 1B). Une stratégie de dispersion plastique et conditionnelle
présente l'avantage de pouvoir répondre aux variations des couts et des avantages de la
dispersion a court terme (Ronce et al,, 2001 ; Massot et al., 2002). L'étude des causes
immédiates de la dispersion permet souvent de mieux comprendre les causes évolutives. Par
exemple, la dispersion dépendante de facteurs environnementaux tels que la disponibilité
alimentaire indique l'importance de la variation de la qualité intrinséque des patcelles pour
l'évolution de la dispersion. La majorité des modeles évolutifs et démographiques traitent
généralement la dispersion comme une stratégie fixe et inconditionnelle (pour les exceptions,
voir les Tableaux 1 et 2), bien que les stratégies fixes, insensibles a I'environnement, ne soient
envisageables que lorsqu'il existe des contraintes pour obtenir des informations sur la qualité
des parcelles ou lorsque les changements dans la qualité de l'habitat sont imprévisibles
(Scheiner, 1993 ; Doligez et al., 2003).

Reflétant différentes causes évolutives, les facteurs qui influencent la dispersion devraient
varier selon les espéces. Différents signaux peuvent étre utilisés a différentes étapes du
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processus de dispersion : émigration, mouvement entre les parcelles et immigration.
Certaines études empiriques ont examiné les variables écologiques influengant chaque étape ;
cependant, la manicre dont les facteurs sont intégrés a chaque étape et entre les étapes a été

relativement ignorée.

Tableau 1. Quelques études théoriques récentes explorant les conséquences au niveau de la population de la dispersion
dépendante des conditions

Dispersal stage

Dispersal strategy

Main conclusion of study

Reference

Emigration

Density-dependence

Drnsity-drprndrncr
Positive density-dependence

Positive density-dependence
Positive density-dependence

Positive density-dependence

Patch size (K)-dependence

Positive density-dependence

increases systern viability

Synchrﬂny dl’r}l‘ndl’nt on diﬁpt"ma.l mlf‘
No effect on local stability except under
certain conditions

Stability dependent on form of
density-dependence

Specific form of the relationship determines

effect on source-sink persistence

Can induce variability in local dynamics,

depending on specific relationship

and environmental variability

Greater emigration from small patches
reduces extinction risk

Sether et al. (1999)

Ylikarjula e al. (2000)
Ruxton (19964)

Amarasekare (1998)
Amarasekare (2004)

Johst & Brandl (1997)

Kindvall & Petersson (2000)

Stabilising effect of saturation dispersal as
opposed to presaturation dispersal

Other factors more important in determining  Johst & Schéps (2003)
Pmiﬁtf‘ncl’ ﬂf COonsumer=-resource dynamics

Habitat-saturation dependence South (1999)

Threshold resource-dependence

Ranta & Kaitala (2000)

Ideal free dispersal rule — emigrate Synchronise even chaotic populations
if conditions worse than average

Johst & Schéps (2003)
Doebeli & Ruxton (1998)

Not important for persistence
Can stabilise dynamics

Inter-patch movement Directed towards nearby habitat
Density-dependence of dispersal

distance

Emigration and
Immigration

Immigration

Threshold density-dependent

Conspecific attraction
Density-dependence

Patch occupancy dependent

Very stabilising and synchronising

Reduces viability of metapopulation
Negative density-dependence increases
system viability

Effect dependent on whether empty or

Ruxton & Rohani (1999)

Ray et al. (1991)
Sather et al. (1999)

Etienne (2000)

occupied patches are preferred

(1) Emigration

On peut raisonnablement supposer que les individus disposent de plus d'informations sur
leur parcelle actuelle que sur les autres parcelles. La valeur adaptative attendue dans la
parcelle actuelle et les facteurs influengant I'émigration devraient jouer un role majeur dans
la détermination du taux de dispersion global. Un certain nombre de facteurs se sont avérés
importants dans les études empiriques.

(a) Densité

Des études expérimentales ont montré que la propension a I'émigration augmente avec la
densité pour divers taxons (insectes : Otronen & Hanski, 1983 ; Hurd & Eisenberg, 1984 ;
Doak, 2000 ; autres invertébrés : Bengtsson, Hedlund & Rundren, 1994 ; Byers, 2000 ;
Albrectsen & Nachman, 2001 ; French & Travis, 2001 ; vertébrés : Léna et al., 1998 ; Aars &
Ims, 2000). L'augmentation de la densité de population peut réduire la condition physique
des individus et devenir ainsi un facteur de dispersion, par le biais de deux types principaux
d'interactions compétitives : la compétition exploitante (effets de la densité sur les
ressources par habitant) et la compétition interférente (effets directs de la densité elle-méme).
Ces deux types d'interactions compétitives sont connus pour induire I'émigration chez les
insectes (Harrison, 1980 ; Dixon, 1985 ; Denno & Peterson, 1995 ; Herzig, 1995).

Tableau 2. Principales études évolutives examinant les conséquences de I'adoption d'une stratégie de dispersion
dépendante des conditions
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Dispersal stage Strategy Evolutionary importance Reference

Emigration Density-dependence Specific threshold dispersal evolves in Janosi & Scheuring (1997)
fluctuating populations
Density-dependence Density-dependence evolves when Travis et al. (1999)
dispersal is costly
Density-dependence Form of density-dependence evolving Johst & Brandl (1997)

depends on the temporal order of
reproduction and dispersal

Resource level dependence Dispersing offspring should be produced Ezoe & Twasa (1997)
above a critical level of resources
Patch (K}-specific Dispersal can evolve to decrease with McPeek & Holt (1992)
increasing carrying capacity
Carrying capacity and Dispersal evolves to decrease with carrying Poethke & Hovestadt (2001)
density-dependence capacity, and increase with density
beyond a threshold
Maternal age dependence Depends on variance in age structure Ronce e al. (2000)

between patches
Emigration and Density-dependence Threshold density-dependence evolves Metz & Gyllenberg (2001)
Immigration

Immigration Conspecifc performance Depends on temporal autocorrelation of Doligez et al. (2003)
environment and strength of density-dependence
within patch

Quelques études ont mis en évidence une relation négative dépendante de la densité, selon
laquelle le taux d'émigration augmente lorsque la densité diminue. Ce phénomene a été
observé chez les populations du fritillaire de Glanville Me/itaea cinxia (Kuussaari, Nieminen
& Hanski, 1996) et du papillon alpin Pamassius sminthens (Roland, Keyghobadi & Fownes,
2000). Lorsque les avantages de la vie en groupe I'emportent sur les cotts de la compétition,
une émigration négative dépendante de la densité peut étre adaptative, ces avantages
comprenant notamment la dilution du risque de prédation ou la facilitation de la recherche
de nourriture. L'apparition d'effets Allee, entrainant une baisse de la condition physique a
faible densité de population, telle qu'une augmentation du temps consacré a la recherche d'un
partenaire, pourrait également favoriser une émigration accrue a faible densité de population.
Etant donné que différents facteurs interviennent a différentes densités, on ne peut s'attendre
a une relation linéaire simple entre la densité et I'émigration.

(b) Disponibilité alimentaire

La nourriture est généralement une ressource limitée pour la plupart des animaux, il n'est
donc pas surprenant que des études empiriques alent rapporté une corrélation entre la
disponibilité¢ alimentaire et le taux d'émigration (cf. Kuussaari et al., 1996 ; Hanski et al.,
2002 ; Schneider, Dover & Fry, 2003). L'apport alimentaire expérimental a réduit la
propension a I'émigration des jeunes autours des palombes Accipiter gentilis (Kennedy & Ward,
2003). Etant donné que la densité des concurrents et les niveaux alimentaires déterminent
ensemble les ressources disponibles par habitant pour une population, on peut supposer que
les effets de la disponibilité alimentaire varient en fonction de la densité de population. Cela
a été démontré dans un systeme hote-parasitoide expérimental : il a été montré que le taux
d'émigration du parasitoide Anisopteromalus calandra dépendait du rapport entre les congéneres
concurrents et son hote larvaire Callosobruchus chinensis French & Travis, 2001).

(¢) Interactions interspécifiques

Non seulement les interactions avec les concurrents, mais aussi avec d'autres guildes, telles
que les parasites et les prédateurs, peuvent déterminer l'adéquation d'une parcelle pour un
individu. Des travaux expérimentaux sur le puceron du pois, Aeyrthosiphon pisum, ont montré
que la production d'ailés (morphes ailés) pouvait étre induite par la présence d'un prédateur
tel que la coccinelle (Sloggett & Weisser, 2002). Pour la plupart des especes, cet effet n'a pas
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¢été pris en compte, bien que la dispersion des proies induite par les prédateurs soit susceptible
d'avoir des conséquences intéressantes sur la stabilité des systemes spatiaux prédateurs-
proies.

(d) Rapport des sexes

Le rapport des sexes peut influencer la dispersion s'il existe une compétition asymétrique
entre les males et les femelles ou si le succes de I'accouplement varie dans I'espace en raison
de différences dans le nombre de partenaires disponibles. L'acarien des fleurs Proctolaelaps
kirmsei coexiste en petites populations dans les inflorescences de ses plantes hotes et est
soumis 4 une variation stochastique du rapport des sexes. A I'aide d'un systéme de réseau
expérimental, il a été démontré que les males réagissent au rapport des sexes local en se
déplagant des groupes a prédominance masculine vers les groupes a prédominance féminine
(Colwell & Nacem, 1999). De méme, une étude de marquage-recapture sur le terrain portant
sur le coléoptere Tetragpes tetraophthalmmus a révélé que le taux d'émigration des males
augmentait dans les zones ou le rapport entre les sexes était plus favorable aux males

(Lawrence, 1987, 1988).

(¢) Parenté

A condition qu'il existe une capacité de reconnaissance des parents, la parenté des individus
en interaction peut étre un mécanisme immédiat déclenchant la dispersion lorsque celle-ci a
été choisie comme moyen d'éviter la consanguinité ou la compétition entre parents. Plusieuts
¢tudes ont démontré l'importance de la présence du parent du sexe opposé et des parents
dans la détermination de la dispersion de la progéniture (Lambin, 1994 ; Pusey & Wolf, 1996 ;
Gundersen & Andresassen, 1998 ; Léna et al., 1998).

Le retrait expérimental du parent du sexe opposé a retardé la dispersion de la progéniture
chez les souris a pattes blanches Peromzyscus lencopus (Wolff, 1992). La moindre propension a
la dispersion des descendants des méres en mauvaise santé ou séniles chez le 1ézard commun,
Lacerta vivapara, a été attribuée a la compétition entre parents, car les descendants de ces méres
peuvent s'attendre a un faible niveau de compétition entre parents, et il n'y avait aucun effet
apparent sur l'état des descendants (Ronce, Clobert & Massot. 1998).

Des études sur les morphes males du 1ézard a taches latérales Uta stansburiana ont montré que
les décisions de dispersion sont liées a la similitude génétique (Sinervo & Clobert, 2003). Les
morphes bleus, qui subissent une concurrence agressive de la part des morphes orange et
perdent des femelles au profit des morphes jaunes par le biais d'accouplements clandestins,
ont tendance 2 s'installer ensemble. Grace a cette stratégie, les morphes bleus ont obtenu des
avantages significatifs en termes de condition physique, peut-étre grace a une forme de
coopération, car ces males protegent leurs partenaires (Sinervo & Clobert, 2003).
Cependant, les schémas de regroupement étaient liés a la similitude génétique et non a la
parenté en sol.

(f) Taille des parcelles

La taille des parcelles est I'un des corrélats immédiats de 1'émigration les plus étudiés, et de
nombreuses études empiriques ont confirmé qu'elle présente une corrélation négative avec
le taux d'émigration (par exemple pour les papillons : Hill, Thomas & Lewis, 1996 ; Kuussaari
et al,, 1996 ; Baguette, Petit & Quéva, 2000 ; et d'autres insectes : Kareiva, 1985 ; Kindvall,
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1999, mais aucun effet dans Roland et al., 2000 ; Schneider et al., 2003). Traditionnellement,
on a suggéré que la taille des parcelles influengait les taux d'émigration par le biais du rapport
entre la taille et le périmeétre. Dans les petites parcelles ou ce rapport est élevé, les individus
sont plus susceptibles de rencontrer le périmetre, ce qui peut augmenter la probabilité qu'ils
quittent la parcelle (Stamps, Buchner & Krishnan, 1987 ; Kindvall & Petersson, 2000). Chez
les campagnols Microtus oeconomus (Andreassen & Ims, 2001) et les campagnols des champs
Microtus agrestis (Crone, Doak & Pokki, 2001), la dispersion est plus fréquente a partir de
petites parcelles qu'a partir de grandes parcelles. Cependant, contrairement a la théorie, la
manipulation du rapport entre la taille et le bord, tout en maintenant la taille de la parcelle
constante, n'a pas eu d'effet sur I'émigration chez les campagnols des racines (Gundersen &
Andreassen, 1998). Les auteurs ont toutefois admis que la petite taille de leurs parcelles
expérimentales pouvait avoir éliminé tout effet lié au rapport entre la taille et le bord.

11 est difficile de déterminer si c'est la taille de la parcelle en soi ou des facteurs associés qui
est en cause. Plusieurs facteurs ont été identifiés qui pourraient co-varier avec la taille de la
parcelle et étre responsables des changements dans le taux de dispersion en fonction de la
taille de la parcelle. Andreassen & Ims (2001) ont suggéré que la « démographie dépendante
de la taille de la parcelle » pourrait expliquer une plus grande émigration a partir des petites
patcelles. Dans leur étude, le mouvement hors d'une patcelle était plus important lorsque la
densité de population était faible et plus variable en raison de la stochasticité démographique,
deux caractéristiques des petites parcelles. La taille des parcelles est probablement une
description phénoménologique de la capacité de charge des parcelles, qui devrait également
étre négativement corrélée au taux de dispersion (McPeek & Holt, 1992 ; Doncaster et al.,
1997). La covariation entre la taille des parcelles, la taille de la population et le degré moyen
de parenté introduit d'autres variables confusionnelles. Des études expérimentales pourraient
permettre de distinguer l'effet de ces différentes variables sur I'émigration (par exemple Lena
et al, 1998).

(¢) Habitat matriciel

Les couts de la dispersion sont essentiels pour déterminer si celle-ci peut entrainer des gains
de fitness et, par conséquent, s'ils peuvent étre évalués, ils sont susceptibles d'influencer les
stratégies d'émigration. Les couts supportés lors des déplacements entre les parcelles
comprennent des facteurs tels qu'une plus grande dépense énergétique et une exposition
accrue a la prédation (Waser et al., 1994 ; Bélichon, Clobert & Massot, 19906) et peuvent varier
en fonction de l'habitat matriciel (Wiens et al., 1993). Ces cotts de dispersion peuvent étre
évalués avant I'émigration, sous la forme d'un comportement exploratoire a la limite de la
parcelle (Larsen & Boutin, 1994), et méme au sein de la matrice. On prévoit que les individus
auront une plus grande propension a émigrer lorsque I'environnement environnant est plus
hospitalier ou moins résistant au mouvement (Stamps et al., 1987 ; Haddad, 1999). On sait
que la nature de la matrice a la limite de la parcelle influence 1'émigration chez le fritillaire de
Glanville, les individus montrant une plus grande propension a émigrer lorsque l'habitat de
la matrice est plus ouvert (Kuussaari et al., 1996 ; Moilanen & Hanksi, 1998).
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(h) Lsolation des parcelles

Le degré d'isolement d'une parcelle, c'est-a-dire la distance qui la sépate des autres parcelles,
aura une forte incidence sur le cout de la dispersion, car les couts de déplacement augmentent
avec le temps de trajet. La sensibilité de la propension a la dispersion au degré d'isolement
d'une parcelle dépendra de la capacité a estimer l'isolement de la parcelle. L'isolement pourrait
étre évalué a l'aide de plusieurs méthodes différentes. Les mouvements exploratoires dans la
matrice peuvent indiquer I'emplacement d'un habitat approprié, en fonction de la distance
entre les parcelles et de la capacité de déplacement de l'animal. La perception des indices
indiquant un habitat approprié peut étre utile pour augmenter la distance a laquelle les
parcelles sont détectables sans avoir a parcourir toute la distance (par exemple, Conradt,
Roper & Thomas, 2001). Le transfert d'informations entre individus, concernant la direction
etla distance d'autres parcelles d'habitat, est également une possibilité pour certaines especes.

(2) Déplacement entre les parcelles

Les modeles spatiaux supposent généralement que le déplacement entre les parcelles est un
simple transfert d'une parcelle a 'autre. Les adaptations visant a accroitre le succes de la
recherche de parcelles peuvent entrainer des écarts par rapport aux hypothéses de dispersion
dans la majorité des modeles (Wiens et al., 1993 ; Lima & Zollner, 1996 ; Conradt et al.,
2003). La difficulté a suivre les mouvements des individus entre les parcelles et le manque de
données qui en résulte ont justifié des hypothéses simplifiées sur les mouvements, car il
n'existe aucune preuve d'une alternative appropriée. Cependant, I'étude du comportement
de déplacement devrait devenir plus facile grace aux progres des techniques moléculaires et
des technologies de suivi (Bullock, Kenward & Hails, 2001).

(a) Habitat matriciel

Le comportement de déplacement d'un organisme peut étre fortement influencé par le type
d'habitat (Doncaster, Rondinini & Johnson, 2001 ; Goodwin & Fahrig, 20024 ; Desouhant
et al., 2003 ; Hein et al., 2003) et I'hétérogénéité spatiale a petite échelle (Crist et al., 1992 ;
Johnson, Milne & Wiens, 1992 ; Mclntyre & Wiens, 1999). A plus grande échelle spatiale, il
a été démontré que l'habitat matriciel avait une grande influence sur les taux globaux de
réussite des déplacements entre les parcelles (par exemple, Pither & Taylor, 1998 ; Roland et
al., 2000 ; Ricketts, 2001 ; Bonte et al., 2003). Une étude de marquage-recapture sur les
déplacements du papillon P. smintheus a révélé que les déplacements entre les parcelles étaient
deux fois plus fréquents dans les prairies ouvertes que dans les habitats forestiers (Roland et
al., 2000). Avec uniquement des données sur les taux de réussite des déplacements, ces effets
pourraient résulter de différents mécanismes : taux de déplacement différentiels, mortalité
différentielle dans la matrice ou résistance différentielle de la matrice a la limite des parcelles.
Plusieurs (voire tous) de ces facteurs sont susceptibles d'agir simultanément ; en effet, on
peut supposer qu'un habitat dans lequel il est cotiteux de se déplacer favorise I'évolution d'un
comportement visant a éviter les déplacements dans cet habitat (par exemple, Schtickzelle &
Baguette, 2003).

La création de corridors d'habitat approprié entre les parcelles d'habitat, dans le but
d'accroitre la connectivité des parcelles, a fait 'objet de nombreux débats en matiére de
conservation (Simberloff et al., 1992). Afin de résoudre cette question, plusieurs études
empiriques ont cherché a comprendre 'effet de la présence de corridors sur les taux de
déplacement et la dynamique des populations (par exemple Gonzalez et al, 1998 ;
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Boudjemadi, Lecomte & Clobert, 1999 ; Coffman, Nichols & Pollock, 2001). I1 a été constaté
que les corridors augmentaient les déplacements des campagnols des prés Microtus
pennsylvanicus (Coffman et al., 2001), mais n'augmentaient que légerement le taux de
déplacement des campagnols des racines femelles Microtus economus (Aars, Johannesen & Ims,
1999). En fait, une étude récente sur 'utilisation des corridors par divers taxons, des abeilles
aux petits mammiferes, a conclu que, en général, les corridors ont un effet plus important
sur l'orientation des déplacements entre les parcelles connectées que sur 'augmentation du
taux de déplacement global (Haddad et al., 2003).

(b) Stratégies de recherche

La description quantitative des mouvements des animaux peut étre utile pour comparer leur
comportement en mouvement dans différentes conditions. Une approche populaire qui a été
appliquée avec succes a de nombreuses especes d'insectes consiste a modéliser les
mouvements individuels comme une marche aléatoire. Cela implique de décomposer le trajet
d'un organisme en termes de distributions de longueurs de déplacement et d'angles de virage
entre les déplacements, et a partir de ces parametres, de prédire la vitesse de déplacement
(voir Kareiva & Shigesada, 1983 ; Turchin, 1991). Une marche aléatoire corrélée, dans
laquelle la direction du pas précédent influence la direction suivante, est souvent plus réaliste.
Les animaux ne sont pas censés se déplacer de maniére aléatoire, mais cette méthode part du
principe que les détails supplémentaires ne sont pas nécessaires pour reproduire les schémas
de déplacement observés au niveau de la population.

Cette approche ne permet pas de décrire avec succes tous les mouvements des animaux
(Kareiva & Shigesada, 1983 ; Crist et al., 1992 ; Johnson et al., 1992 ; Kindvall, 1999), par
exemple si les animaux affichent une orientation continue dans une direction particulicre,
peut-étre vers des reperes de leur habitat. Des stratégies de recherche systématiques non
aléatoires, s'écartant d'une marche aléatoire corrélée, ont été documentées chez le papillon
brun des prairies, Maniola jurtina (Conradt et al., 2000) et le papillon Pyronia tithonus (Conradt
etal,, 2001). Lorsqu'elles ont été relachées a grande distance de leur habitat, les deux especes
ont volé en boucles en forme de pétales pour revenir a chaque fois a leur point de départ ;
cette stratégie a été¢ qualifiée de « recherche par incursion » (Conradt et al., 2003). Cela leur
permet d'explorer l'habitat environnant, mais de revenir s'ils ne trouvent pas de zone
appropriée, ce qui peut étre adaptatif si les chances de trouver une nouvelle zone appropriée
sont faibles (Conradt et al., 2000). Des travaux de modélisation ont révélé que ces stratégies
de recherche non aléatoires permettent souvent d'obtenir un meilleur succes de dispersion
que les stratégies aléatoires (Zollner & Lima, 1999 ; Conradt et al., 2003).

(¢) Indices environnementanx

Lors des déplacements entre les parcelles, l'utilisation d'indices permettant d'identifier la
direction et la proximité d'un habitat approprié peut réduire le temps de recherche et
potentiellement augmenter le succes de la dispersion. En plus d'augmenter la détectabilité
des parcelles, les indices peuvent fournir des informations sur la qualité d'une patcelle avant
l'immigration (Lima & Zollner, 1996 ; Danchin et al., 2001). La capacité a détecter les indices
environnementaux, par exemple par l'olfaction (Schooley & Wiens, 2003) ou la vision
(Compton, 2002) parmi d'autres capacités sensorielles, varie sans aucun doute d'une espece
a l'autre, tout comme le type d'informations qui sont échantillonnées. Les sighaux qu'un
animal peut détecter et les distances sur lesquelles ils sont détectables, appelées « portée
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perceptuelle », constituent un domaine de recherche inexploré pour la plupart des taxons
(Lima & Zollner, 1996). Cependant, la portée perceptuelle d'un animal déterminera
l'importance de ces sighaux pour les déplacements entre les parcelles. Il a été¢ démontré qu'un
collembole du sol, Onychrus armatus, est capable de détecter une source de nourriture
(champignon) a 40 cm (Bengtsson et al., 1994) et le papillon gatekeeper a 85 m (Conradt et
al., 2001), mais un manque d'orientation vers les plantes hotes a été signalé pour les
coléopteres de la verge d'or, Tribabda borealis (Goodwin & Fahrig, 20024) et le papillon du
chou, Piers rapae (Fahrig & Paloheimo, 1987).

(3) Immigration

L'immigration est le choix de s'installer et de rester dans une parcelle une fois qu'elle a été
découverte. La recherche d'une parcelle et I'immigration sont donc des processus différents.
Selon le cadre du modele, en particulier selon que l'espace est modélisé de maniere explicite
ou implicite, différentes hypotheses sont formulées concernant le processus d'immigration.
En général, la sélection aléatoire de l'habitat est la norme (Travis & French, 2000).
L'importance des attributs des parcelles et du paysage, a I'exception de l'isolement des
parcelles, dont I'immigration peut dépendre, est rarement prise en compte (revue par Lima
& Zollner, 1996 ; pour les exceptions, voir Ruxton & Rohani, 1999 ; Sather et al., 1999 ;
Kindvall & Petersson, 2000).

(a) Taille de la parcelle

Bien que la relation entre I'émigration et la taille de la parcelle ait été prédite sur la base des
rapports entre les bords et la taille, il a été avancé que la taille de la parcelle devrait influencer
l'immigration a travers la supetficie de la parcelle. La supetficie de la parcelle est censée
déterminer la probabilité qu'une parcelle soit localisée par un animal se dispersant (de maniere
aléatoire), car les individus sont relativement plus susceptibles de trouver une grande parcelle
qu'une petite parcelle dans la matrice (Kindvall & Petersson, 2000). Des études sur le terrain
montrent que les parcelles plus grandes ont tendance a accueillir davantage d'immigrants
(Eber & Brandl, 1996 ; Halley & Dempster, 1996 ; Hill et al., 1996 ; Kuussaari et al., 1996 ;
Baguette et al., 2000). Comme indiqué plus haut (voir section III. 1f), d'autres facteurs qui
covarient avec la taille des parcelles et produisent les mémes prédictions peuvent signifier
que les grandes patcelles peuvent non seulement accueillir davantage d'immigrants grace a ce

processus passif, mais qu'elles peuvent également étre préférées.

(b) Lsolation

Comme les cotts de déplacement s'accumulent avec la distance parcourue, on s'attend a ce
que le déplacement soit plus efficace a mesure que la distance entre les parcelles diminue.
Des études sur le terrain confirment cette hypothese (par exemple, les papillons : Hill et al.,
1996 ; Kuussaari et al., 1996 ; Baguette et al., 2000 ; Roland et al., 2000 ; les oiseaux : Serrano
& Tella, 2003), bien que les études n'aient pas encore révélé la relation exacte entre la distance
de dispersion et les couts de dispersion. Conformément a la théorie de la biogéographie
insulaire et a de solides preuves empiriques, la plupart des modeéles de métapopulation
supposent que le taux de colonisation des parcelles est fonction de leur isolement (MacArthur
& Wilson, 1967 ; Hanski & Thomas, 1994 ; Hanski, 1999). L'isolement des parcelles est
également susceptible de jouer un réle dans la détermination de l'importance d'autres
corrélats de I'immigration, tels que les indices d'habitat.
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(¢) Signanx de I'habitat

Les signaux de I'habitat utilisés pour orienter un animal vers une parcelle d'habitat lorsqu'il
se déplace dans la matrice peuvent également étre utilisés dans les décisions d'immigration
une fois qu'une parcelle a été localisée. D'autres indices peuvent également étre utilisés dans
le cadre de l'immigration, qui ne sont pas détectables a distance, mais peuvent étre
échantillonnés une fois qu'une parcelle a été localisée. Il convient toutefois de noter que
lorsque les couts de déplacement sont élevés ou que les parcelles sont bien espacées, il peut
y avoir peu de possibilités d'explorer différentes parcelles, de sorte que les indices peuvent
étre utilisés uniquement pour détecter I'habitat, et non pour distinguer les parcelles (Kareiva,
1982 ; Mayhew, 1997).

Il existe des preuves empiriques d'une immigration plus importante vers les parcelles de
meilleure qualité. Par exemple, le taux d'immigration du cuivré rare, Lycaena virganrea, est plus
élevé dans les parcelles riches en fleurs (Schneider et al., 2003), tandis que 1'abondance des
fleurs nectariferes, des plantes hotes des larves et des femelles influence I'immigration chez
les males P. sminthus (Matter & Roland, 2002). Potentiellement, toute variable
environnementale reflétant 1'adéquation de I'habitat pourrait étre utilisée dans l'immigration.
Un indice général de I'habitat qui a longtemps été proposé est la présence de congénéres,
ce qui n'est pas surprenant pour les espéces coloniales (par exemple, le faucon crécerelle,
Falco nanmanni, Serrano & Tella, 2003), mais qui s'est également avéré influent chez une
grande variété d'autres animaux (Turchin, 1987 ; Smith & Peacock 1990 ; Muller, 1998 ;
Danchin et al., 2001). Une stratégie d'attraction des congéneres peut étre adaptative si les
individus tirent des avantages directs de la présence de congéneéres, tels que la dilution du
risque de prédation (Foster & Treherne, 1981). Cependant, ces avantages directs ne sont
pas une nécessité pour l'attraction par les congéneres, car ceux-ci peuvent étre utilisés
simplement comme un indice intégratif, reflétant 1'adéquation de I'habitat a occuper par
l'espece. On ne peut pas non plus exclure que la présence de congéneres rende simplement
une parcelle plus détectable plutot que de refléter ou d'augmenter son adéquation (Lima &
Zollner, 1996).

Le recours a l'attraction par les congéneres peut étre dévalorisé par les couts liés a
l'immigration dans une population a forte densité. e succés de l'immigration peut étre
réduit par une population a forte densité (Jones et al., 1988 ; Wiklund, 1996 ; Gundersen,
Andreassen & Ims, 2002). Les décisions d'immigration fondées sur les performances des
congéneres plutot que sur leur simple présence pourraient constituer une stratégie supérieure,
en particulier celles fondées sur le succes reproductif des congéneres, car ce parametre est
susceptible d'intégrer toutes les variables composant la qualité de l'habitat (Danchin et al.,
2001 ; Doligez et al., 2003). Plusieurs especes d'oiseaux ont démontré que les performances
reproductives sont utilisées comme indicateur dans l'immigration, mais aussi dans
I'émigration (Danchin, Boulinier & Massot, 1998 ; Doligez, Danchin & Clobert, 2002). Le
taux d'immigration des gobe-mouches a collier, Fucedula albicollis, s'est avéré plus élevé dans
les populations manipulées expérimentalement pour avoir plus de descendants (Doligez et
al.,, 2002). Bien que cela puisse étre la stratégie d'immigration théoriquement la plus efficace,
la disponibilité de cette information variera selon les especes, étant peut-étre plus importante

pour les animaux grégaires.
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(4) Intégration des facteurs environnementaux dans la prise de décision

Un certain nombre de facteurs influencent les décisions prises a chaque étape du processus
de dispersion. En outre, I'environnement peut étre échantillonné a différents moments, tant
au cours de la vie de l'individu que, dans certains cas, l'environnement des générations
précédentes peut étre transmis par des effets maternels (par exemple, Dixon, 1985 ; Massot
& Clobert ; 1995 ; Diss et al., 1996 ; Massot et al., 2002 ; voir Ims, 1990 pour un contre-
exemple).

La maniére dont l'organisme intégre les informations provenant de différents signaux
environnementaux et prend ainsi sa décision a été largement négligée (Ronce et al., 2001 ;
Massot et al., 2002). Massot et al. (2002), travaillant avec le 1ézard commun, ont manipulé
I'humidité, tant dans l'environnement prénatal que postnatal, et la température dans une
expérience factorielle afin de déterminer comment ces facteurs sont intégrés pour produire
la réponse d'émigration. Des interactions significatives ont été observées entre I'humidité a
différents stades et la température (Massot et al., 2002). La principale conclusion de cette
expérience, a savoir que les facteurs sont combinés de maniere non additive, justifie la
poursuite de l'utilisation d'expériences factorielles dans les études sur la dispersion
dépendante des conditions.

Les informations environnementales doivent également étre intégrées entre les différentes
¢tapes de la dispersion. Cela a rarement été étudié, bien que cela soit essentiel pour
comprendre le fonctionnement de I'ensemble du processus. Par exemple, dans quelle mesure
les conditions dans la zone d'origine influencent-elles la distance parcourue par les
organismes et les décisions d'immigration ? Une fois encore, les expériences factorielles
fourniraient les preuves les plus solides des interactions entre les différentes étapes du
processus de dispersion.

IV. VARIATION DE LA PROPENSION INDIVIDUELLE A LA DISPERSION

Les différences entre les caractéristiques du cycle biologique des disperseurs et des résidents
sont généralement ignorées dans les modeles évolutifs et démographiques actuels (Johnson
& Gaines, 1990 ; Lemel et al., 1997). Néanmoins, en réponse a l'une des variables évoquées
ci-dessus, seule une fraction de la population se dispersera généralement. Plusieurs études
ont montré qu'il existe une base génétique partielle (Harrison, 1980 ; Fairbairn & Roff, 1990 ;
Hansson, Bench & Hasselquist, 2003) et on sait également que les hormones influencent la
dispersion (Zera & Denno, 1997). Une grande partie de la variation de la propension
individuelle a la dispersion peut étre comprise en tenant compte de la variation des couts et
des avantages de la dispersion pour différents individus. La discussion porte ici sur la
compréhension de cette variation et sur la manicre dont les pressions a la dispersion peuvent
étre réparties de maniere inégale entre les individus.

(1) Sexe

La dispersion sexospécifique est la norme chez les oiseaux et les mammiféeres : bien qu'il
s'agisse d'une généralité, la dispersion des mammiferes tend a étre masculine, et celle des
oiseaux, féminine (Greenwood, 1980). Une disparité entre les sexes a été signalée dans la

dispersion de certains invertébrés, dont beaucoup présentent une dispersion féminine
(Kuussaari et al., 1996 ; Albrectsen & Nachman, 2001 ; Petit et al., 2001) et d'autres, a

Bowler et Benton 2005 16 Traduction Deepl & RP — 19/12/2025



prédominance masculine (Lawrence, 1988). L'une des lacunes de nombreuses études
analysant la dispersion sexospécifique est qu'elles ne s'intéressent qu'au succes de
'immigration. L'immigration sexospécifique peut résulter de différences entre les sexes en
maticre d'émigration ou de mortalité liée a la dispersion (voir Waser et al., 1994).

En raison des stratégies de vie spécifiques a chaque sexe, on peut s'attendre a des différences
de mouvement entre les sexes. L'évitement de la consanguinité et les asymétries dans la
compétition intrasexuelle ont été impliqués dans la détermination des stratégies de dispersion
sexospécifiques chez les oiseaux et les mammiferes (Greenwood, 1980), mais I'importance
relative de chacun de ces facteurs est controversée (Johnson & Gaines, 1990 ; Perrin &
Mazalov, 2000). Des études empiriques ont également montré une sensibilité différentielle
aux signaux environnementaux, reflétant les différences dans les pressions évolutives de
dispersion (Lawrence, 1987 ; Kuussaari et al., 1996 ; Aars & Ims, 2000 ; Byers, 2000 ;
Albrectsen & Nachman, 2001). Par exemple, les mouches téphritides femelles, mais pas les
males, Parpxyna plantaginis, affichent une propension a I'émigration fortement dépendante de
la densité de population locale. La compétition pour les capitules vierges entre les femelles
ovipositeurs peut favoriser cette stratégie de dispersion, tandis que la stratégie reproductive
des males consiste a attendre dans leur territoire (Albrectsen & Nachman, 2001).

(2) Stade de développement

La relation entre 1'age et la propension a la dispersion peut étre déterminée par des contraintes
ou des couts de dispersion différents, par des différences dans les pressions a la dispersion
entre les classes d'age, ou par une combinaison des deux. Dans une certaine mesure, les
contraintes de mouvement sont souvent évidentes, par exemple lorsqu'un stade est sessile. 11
peut étre moins évident d'identifier les différents cotts du mouvement lorsque tous les stades
sont vagiles. Les pressions de dispersion, telles que la compétition pour les ressources, sont
susceptibles d'affecter différemment les différentes classes d'age. Dans de nombreux cas, les
individus plus jeunes ont tendance a étre subordonnés dans les interactions compétitives. Par
exemple, chez de nombreux oiseaux, l'acquisition d'un territoire par un jeune adulte n'est
possible que par la dispersion. On peut également s'attendre a une pression de dispersion
avant la maturation sexuelle lorsque la dispersion est choisie pour éviter la consanguinité.

(3) Taille/condition physique

D'une maniere générale, on s'attend a ce que les individus plus grands soient plus compétitifs.
Ainsi, 2 mesure que le niveau de compétition augmente, les individus plus petits et moins
compétitifs peuvent « ressentir » la pression en premier et montrer une plus grande
propension a la dispersion (Lawrence, 1987 ; Léna et al.,, 1998). Cette hypothéese est étayée
par certaines données empiriques (Lawrence, 1987 ; Hanski, Peltonen & Kaski, 1991). Hanski
et al. (1991) ont comparé les caractéristiques squelettiques des individus dispersés et des
individus résidents de la musaraigne commune Sorex araneus, reflétant les caractéristiques
intrinseques des animaux non affectés par le processus de dispersion. Ils ont constaté que les
individus dispersés étaient souvent plus petits que les individus vivant en groupes et que les
caractéristiques mesurées étaient corrélées aux performances individuelles lors de tests en

arene, de sorte que les individus plus grands étaient plus compétitifs (Hanski et al., 1991).

A l'inverse, certaines données indiquent que les individus dispersés ne sont pas toujours les
moins compétitifs ou les plus petits d'une population. 11 a été rapporté que les individus
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dispersés étaient plus grands ou en meilleure condition physique que la moyenne des
individus sédentaires dans toute une série de taxons (insectes : Lawrence, 1987 ; Anholt,
1990 ; mammiferes : O'Riain, Jarvis & Faulkes, 1996 ; reptiles : Lena et al., 1998 ; oiseaux :
Barbraud, Johnson & Bertault, 2003). Dans ces cas, les individus plus grands peuvent
montrer une plus grande tendance a la dispersion si les individus ont besoin d'une certaine
quantité de réserves avant de pouvoir entreprendre la dispersion. Les individus plus grands
pourraient également étre plus enclins a se disperser s'ils sont plus aptes a immigrer dans une
nouvelle zone compétitive. Cette hypothese est étayée par une étude sur les campagnols des
racines ; les individus présentant une propension comportementale a se disperser étaient plus
lourds que les résidents et affichaient également un taux de survie plus élevé lorsqu'ils étaient
contraints d'immigrer dans une zone compétitive (Gundersen et al., 2002). Pour les animaux
présentant des morphes spécialisés, les différences entre les disperseurs et les résidents
peuvent étre dues a des adaptations spécifiques visant a augmenter leur potentiel de
dispersion. Par exemple, les disperseurs du rat-taupe nu Heterocephalus glaber présentent un
certain nombre de traits distinctifs, notamment des réserves de graisse corporelle plus
importantes, qui pourraient améliorer leurs chances de survie pendant le processus de
dispersion (O'Riain et al., 1996).

Ces résultats refletent I'importance de prendre en compte les caractéristiques des disperseurs
dans le contexte dans lequel ils se dispersent. On sait que les décisions de dispersion sont
influencées par divers parametres environnementaux, qui peuvent affecter l'ensemble ou
seulement une partie des individus d'une population. Les caractéristiques des disperseurs
peuvent varier en fonction des pressions environnementales spécifiques qui s'exercent sur la
dispersion. La preuve de cette dépendance au contexte est évidente lorsque 'on compare des
disperseurs de la méme espéce dans différents scénarios écologiques (Iéna et al., 1998 ;
Spinks, Jarvis & Bennett, 2000). Par exemple, dans un habitat optimal, les disperseurs et les
résidents du rat-taupe commun, Cryptomys hottentotus, avaient une masse similaire, mais dans
un habitat plus aride et sous-optimal, les animaux disperseurs étaient en moyenne plus lourds
que les résidents (Spinks et al., 2000).

V. DEPENDANCE A L'ECHELLE

L'échelle spatiale d'une étude détermine 2 la fois la description des mouvements de dispetrsion
et la structure spatiale de la population (Wiens, 1989 ; Thomas & Kunin, 1999). Pour la
plupart des études démographiques, la plus petite échelle de résolution a laquelle les
parametres sont estimés est le niveau de la parcelle. Les naissances et les mortalités sont
estimés comme des processus intra-patch, tandis que l'immigration et 1'émigration sont
estimées comme des processus inter-patch. Par conséquent, la maniére dont la zone définie
comme un « patch » est délimitée dans l'espace est importante. Cependant, I'environnement
est souvent « fragmenté » a plusieurs échelles de résolution (Kotliar & Wiens, 1990 ; Samu,
Sunderland & Szinetar, 1999 ; Muller-Landau, Levin & Keymer, 2003), ce qui conduit a une
utilisation variée du terme « parcelle » et donc a des échelles différentes entre les études
(Thomas & Kunin, 1999). En outre, des différences d'échelle entre les études peuvent exister
méme dans des paysages simples lorsque les parcelles d'habitat sont discretes et peuvent étre
clairement séparées des zones non-habitat. Cela peut se produire car I'échelle des
mouvements entre les parcelles sera déterminée par la structure spécifique des parcelles du
site étudié. Les études adoptant une approche expérimentale, dans lesquelles la structure des
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parcelles est définie par le chercheur, ont eu tendance a étudier les mouvements uniquement
a petite échelle. En conséquence, le terme « dispersion » a été appliqué aux mouvements a
différentes échelles spatiales (Fig. 2).

Fig. 2. Mécanismes créant des variations d'échelle entre les études. (A) Lorsque les parcelles d'habitat sont distinctes, la
structure spécifique du paysage détermine I'échelle de déplacement. (B) Dans un habitat continu o le regroupement
des individus est apparent & différentes échelles, la définition des limites des parcelles devient importante. Selon la
maniére dont les parcelles sont définies dans I'espace, la distance & laquelle les individus se dispersent variera, ce qui
peut avoir une incidence sur les facteurs qui influencent la dispersion

On prévoit que les causes de la dispersion varient selon les échelles, car les cofits et les
avantages de la dispersion dépendent probablement de 1'échelle des mouvements. Les
couts augmentent simplement a mesute que l'animal se déplace sur de plus grandes distances.
Les avantages qui peuvent étre obtenus grace a la dispersion sont également susceptibles de
varier en fonction de I'échelle (Ronce et al., 2001 ; Rousset & Gandon, 2002 ; Muller-Landau
et al., 2003). Par exemple, les distances nécessaires pour éviter la consanguinité sont
susceptibles de différer de celles nécessaires pour échapper a la concurrence pour les
ressources. Ainsi, non seulement le taux de dispersion est soumis a la sélection, mais aussi la
distance de dispersion (Ezoc, 1998 ; Hovestadt, Messner & Poethke, 2001 ; Murrell et al.,
2002 ; Rousset & Gandon, 2002). Peu d'études ont examiné les différences de comportement
de dispersion en fonction de I'échelle (Orians & Wittenberger, 1991 ; Tenhumberg et al.,
2001 ; Hansson, Bensch & Hasselquist, 2002). Une étude sur les déplacements de la
rousserolle effarvatte (Acrocephalus arundinacens) a montré que le lieu de naissance expliquait
certaines variations dans la distance de dispersion au sein d'une petite zone de recensement.
Cependant, si l'on considere un recensement beaucoup plus large, les variations dans la
dispersion poutrraient s'expliquer par l'année de naissance (Hansson et al., 2002). Les
caractéristiques des individus qui se dispersent peuvent également varier en fonction de
I'ampleur du déplacement (Matter, 1996 ; Fraser et al, 2001). On a constaté que les
coléopteres males Tetraopes tetraophthalmus se déplagaient sur de plus grandes distances que les
femelles et étaient plus susceptibles d'étre les seuls colonisateurs de zones plus éloignées

(Matter, 19906).

Des travaux supplémentaires sont nécessaires pour tirer des conclusions générales sur
l'importance de l'échelle pour comprendre la dispersion, mais ces études suggerent que les
causes de la dispersion peuvent varier en fonction de I'échelle. Afin de pouvoir comparer les
déplacements a des échelles identiques et différentes, les recherches futures devront tenir
compte de l'échelle dans une plus large mesure que par le passé (Wiens, 1989 ; Thomas &
Kunin, 1999 ; Roslin, 2000). Une approche biologique consisterait a tenter de décrire le
paysage en termes de parcelles et de leur distribution, a plusieurs échelles, et a étudier les
mouvements dans ce contexte (Kotliar & Wiens, 1990). La comparaison d'especes
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étroitement apparentées, habitant des paysages de structures différentes, pourrait illustrer les
effets de l'échelle et de la distance de dispersion sur les stratégies de dispersion. Cela
nécessiterait toutefois des criteres objectifs pour définir une parcelle. Un cadre pour les
études empiriques proposé par Thomas & Kunin (1999) constitue une autre approche. 11
évite les difficultés conceptuelles liées a la définition d'une parcelle en favorisant la division
du paysage en un systeme de grille (voir Thomas & Kunin, 1999 ; Menéndez & Thomas,
2000). Les effets d'échelle pourraient étre étudiés a l'aide de statistiques spatiales, en
particulier, les mesures de variance pourraient identifier les changements dans les modeles
en fonction de l'échelle (Wiens, 1989).

VI. DISPERSION ET DYNAMIQUE DES POPULATIONS

La plupart des populations ont, dans une certaine mesure, une distribution fragmentée. La

structure des systemes structurés spatialement peut étre considérée comme un continuum
allant d'une connectivité élevée entre les parcelles a une connectivité faible avec peu
d'événements de dispersion (Thomas & Kunin, 1999). Les effets de la dispersion sur la
dynamique des populations locales et du systéeme dans son ensemble varient en fonction de
la position du systéme sur ce continuum de connectivité (Hanski & Gilpin, 1997 ; Thomas
& Kunin, 1999). La capacité de dispersion d'un organisme devrait également étre un facteur
déterminant de l'aire de répartition d'un systeme de population, ainsi que de la capacité et de
la vitesse d'invasion d'un nouvel habitat (Kot & Lewis, 1996). L'importance de la dispersion
pour la (re)colonisation des parcelles est bien reconnue (Hanski & Gilpin, 1997 ; Hanski,
1999), contrairement a d'autres effets de la dispersion, et a la maniere dont les conséquences
sur la dynamique des populations peuvent varier selon les stratégies de dispersion. Jusqu'a
récemment, peu de modeéles s'éloignaient de 'hypothese d'une fraction fixe d'individus se
dispersant et peu d'études empiriques ont tenté d'étudier simultanément les mouvements de
dispersion et leurs conséquences sur la dynamique des populations locales (Bowne & Bowers,
2004 ; Lecomte et al., 2004). Les modeles récents intégrant des stratégies de dispersion plus
réalistes mettent en évidence des différences dans les effets au niveau de la population en
fonction du comportement de dispersion individuel (Tableau 1 ; par exemple Ray, Gilpin &
Smith, 1991 ; Sather et al., 1999 ; Kindvall & Petersson, 2000).

(1) Colonisations et extinctions

L'émigration et I'immigration peuvent toutes deux influer sur les taux d'extinction et de
colonisation au sein d'un systeme méta-populationnel. L'immigration peut augmenter le taux
de colonisation si les animaux parviennent a s'établir dans une zone vide, ou diminuer le taux
d'extinction siles animaux s'installent dans une zone occupée. L'immigration d'individus dans
une zone occupée peut réduire les risques d'extinction simplement en augmentant la taille de
la population. Cette conséquence de l'immigration a été qualifiée d'effet de sauvetage (Brown
& Kodric-Brown, 1977) et est particulicrement importante pour la persistance des petites
populations les plus menacées d'extinction en raison de la stochasticité (Fahrig & Merriam,
1985 ; Halley & Dempster, 1996) ou des effets Allee (Amarasekare, 1998). Des études
expérimentales confirment que la présence de corridors, qui maintiennent une certaine
dispersion entre les populations isolées, peut réduire le taux d'extinction (Forney & Gilpin,
1989 ; Gonzalez et al.,, 1998 ; Gilbert, Gonzalez & Evans-Freke, 1998, mais pas Burkey,
1997).
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Les conséquences de l'immigration sur la dynamique sont susceptibles de varier selon les
différentes stratégies de dispersion, en particulier la relation entre l'immigration et la densité,
qui peut étre positive ou négative. Une stratégie d'immigration positive dépendante de la
densité aura pour conséquence que les zones a forte densité recevront plus d'immigrants que
les petites populations. Les modéles intégrant cette stratégie observent a la fois une
augmentation du taux d'extinction et une réduction du taux de colonisation. Cela conduit a
une taille de métapopulation plus petite et a une viabilité réduite du systéme, par rapport aux
systemes ou les animaux suivent une immigration négativement dépendante de la densité
(Sather et al., 1999). De méme, si un animal présente une attraction pour ses congéneres et
a tendance a immigrer dans des zones déja occupées, le taux de colonisation des zones vides
peut étre faible, malgré des taux de dispersion élevés (par exemple, Hanski, Kuussaari &
Nieminen, 1994). On prévoit également que cette stratégie d'immigration réduira le nombre
de zones occupées au sein d'une métapopulation (Ray et al., 1991).

Les stratégies d'émigration peuvent également jouer un role important dans la détermination
des taux de colonisation et d'extinction (Hill et al., 1996 ; Petit et al., 2001). En général, on
peut prédire que l'émigration augmente le risque d'extinction d'une population locale a
mesure que la taille de la population diminue, mais cela dépendra de la dépendance a la
densité de la dynamique de la population locale et de la stratégie d'émigration (par exemple,
Heino & Hanski, 2001). Les émigrants doivent également étre produits avant que toute
immigration puisse avoir lieu au sein d'un systeme. L'émigration positive dépendante de la
densité, qui a été observée dans de nombreuses études empiriques, devrait conduire a des
taux de colonisation plus élevés et a des taux d'extinction plus faibles que 1'émigration
indépendante de la densité (Sather et al., 1999). Des taux d'émigration plus élevés a partir de
petites parcelles, avec de faibles capacités de charge, qui ont été prédits dans des modeles
évolutifs (McPeck & Holt, 1992 ; Poethke & Hovestadt, 2002), peuvent également réduire le
risque d'extinction d'un systeme métapopulationnel. Cette stratégie conduit les individus a
quitter les parcelles ou la concurrence est la plus intense et a se répartir plus uniformément
entre les parcelles en fonction de leur capacité de charge (Kindvall & Peterson, 2000). Une
prédiction générale se dégage de ces études : lorsque la dispersion conduit a une répartition
inégale des individus entre les parcelles d'habitat en fonction de leur capacité de charge, la
viabilité de la métapopulation diminue (Kindvall & Petersson, 2000).

L'examen des conséquences au niveau de la population d'autres stratégies de dispersion
pourrait conduire a d'autres prédictions intéressantes, mais la plupart d'entre elles restent a
explorer. Par exemple, en quoi la dynamique des populations d'animaux utilisant des
informations publiques telles que le succes reproductif de leurs congéneres differe-t-elle de
celle des animaux ayant d'autres stratégies ? Les effets de la dispersion devraient également
varier en fonction des caractéristiques des disperseurs, en particulier des facteurs tels que le
sexe, l'age ou l'état physique, qui déterminent fortement leur valeur reproductive et leur
capacité a immigrer avec succes dans de nouvelles parcelles (Dingle, 1972 ; Hansson, 1991 ;
Altwegg, Ringsby & Sather, 2000). 11 reste encore beaucoup a explorer en ce qui concerne
les conséquences des différentes stratégies de dispersion sur la dynamique des populations.

(2) Dynamique locale
Méme pour les populations persistantes, la dispersion devrait avoir une incidence sur la
dynamique (Coffman et al., 2001 ; Lecomte et al., 2004). La densité moyenne et la variation
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de densité peuvent étre affectées, mais des facteurs tels que la dépendance a la densité au sein
d'une zone, la stratégie de dispersion et le niveau de variabilité environnementale devraient
déterminer le résultat (Johst & Brandl, 1997 ; Ives et al., 2004). Ives et al. (2004) sont
parvenus a la conclusion générale que la dispersion peut entralner une augmentation des
densités moyennes si les disperseurs se déplacent vers des populations en croissance et
quittent les populations en déclin.

Dans la littérature théorique, davantage de travaux ont été consacrés a la compréhension de
la manié¢re dont la dispersion peut affecter la stabilité de la dynamique sous-jacente des
populations. La dispersion peut avoir un effet stabilisateur sur une dynamique instable
(Gyllenberg, Séderbacka & Ericsson, 1993 ; Doebeli, 1995 ; Ruxton & Rohani, 1999) et
transformer le chaos en dynamique cyclique (Gyllenberg et al., 1993 ; Hastings, 1993 ;
Ruxton, 1994, 19960). 11 a également été constaté qu'elle induisait une déstabilisation dans
certains scénarios (Amarasekare, 1998 ; Dobeli & Ruxton, 1998) ou n'avoir aucun effet
(Ranta & Kaitala, 2000). Dans une certaine mesure, certaines de ces différences peuvent étre
attribuées a des cadres de modélisation et a des hypotheses différentes concernant le
processus de dispersion (voir Ruxton, 1994, Doebeli & Ruxton, 1998 ; Hanski, 1999).

Les modeles intégrant une stratégie d'émigration positive dépendante de la densité ont
tendance a trouver un effet stabilisateur sur la dynamique (Janosi & Scheuring, 1997 ; Ruxton
& Rohani, 1999 ; mais voir Ruxton, 19964). Ruxton et Rohani (1999) intégrent une stratégie
de « dispersion dépendante de la condition physique » a seuil, dans laquelle la densité et les
parametres reflétant les conditions environnementales déterminent 1'émigration, et ou les
individus sont autorisés a visiter plusieuts sites, ne s'arrétant qu'a leur arrivée dans une zone
située en dessous du seuil de densité induisant la dispersion. Ainsi, I'émigration et
l'immigration sont toutes deux conditionnelles ; par rapport a des modeles similaires avec
des regles de dispersion plus simplistes, la dispersion s'est avérée avoir un effet stabilisateur
beaucoup plus important, méme lorsque les populations isolées étaient intrinsequement
instables (Ruxton & Rohani, 1999. D'autres modeles ont montré a quel point la forme
spécifique de la relation entre la dispersion et la densité est importante pour prédire les
conséquences sur la stabilité (Amarasekare, 1998 ; Ylikarjula et al., 2000).

(3) Synchronie des populations

Pour divers taxons et dans plusieurs endroits, on a observé que les populations locales de
conspécifiques au sein d'une région fluctuaient de maniere synchrone (Ranta et al., 1995).
Comme la synchronisation entre les populations locales augmente le risque d'extinctions
simultanées, et donc aussi le risque d'extinction de l'ensemble du systeme (Boler & Grenfell,
1996 ; Heino et al.,, 1997), l'identification des causes de ce phénomeéne a fait l'objet de
nombreuses recherches (Bjorstad, Ims & Lambin, 1999 ; Benton, Lapsley & Beckerman,
2001).

Des études théoriques prédisent que le degré de synchronisation pouvant résulter de la
dispersion variera en fonction du taux de dispersion (par exemple, Hanski & Woiwood,
1993 ; Ranta, Kaitala & Lundberg, 1998), la distance de dispersion (Murrell et al., 2002) et la
dynamique locale (Hanski & Woiwood, 1993 ; Ranta et al., 1998). La relation entre la
dispersion et la synchronisation des populations est complexe, car la synchronisation induite
par la dispersion peut avoir un effet de rétroaction sur les pressions de sélection en faveur de
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la dispersion (Fig. 1A ; Doebeli & Ruxton, 1997). Le niveau de synchronisation généré par la
dispersion peut également dépendre du type de stratégie de dispersion (Ruxton & Rohani,
1999 ; Johst & Schops, 2003). Ranta & Kaitala (2000) ont étudié la synchronisation émergeant
dans un systeme a deux parcelles pour une regle de dispersion fixe et une régle de dispersion
libre idéale, en supposant que les individus quittent leur parcelle lorsque les conditions y sont
moins bonnes que la moyenne. Il a été constaté que la regle libre idéale synchronisait méme
les populations chaotiques, contrairement a la régle fixe (Ranta & Kaitala, 2000).

VII. DISPERSION ET PREVISIONS DU MODELE

La dispersion, et plus généralement les processus spatiaux, se sont révélés importants pour
la persistance des populations face aux changements environnementaux et pour le succes des
différentes stratégies de gestion (Hanski & Thomas, 1994 ; Dunning et al., 1995 ; Swinton et
al,, 1997 ; Clutton-Brock et al., 2002). Par exemple, l'effet de la dégradation de I'habitat sur
la persistance d'une population peut dépendre de la capacité des animaux immigrants a
distinguer les habitats de qualité différente. Une inadéquation entre la qualité de I'habitat et
les indices utilisés pour I'immigration (Remes, 2000) peut entrainer la dispersion des individus
dans des habitats de mauvaise qualité, ce qui peut réduire le taux de croissance de I'ensemble
du systeme (Delibes, Ferraras & Gaona, 2001 ; Gundersen et al., 2001).

Une question qui commence a retenir l'attention est le degré de réalisme requis dans les
hypotheses du processus de dispersion pour pouvoir saisir la dynamique spatiale d'un
systeme (Conroy et al., 1995 ; Moilanen & Hanski, 1998 ; Moilanen & Nieminen, 2002 ;
Lindenmayer et al., 2003). Le niveau de complexité intégré variera en fonction des objectifs
du mode¢le. Pour les modeles explorant les impacts généraux de la variation de parametres
spécifiques, des travaux supplémentaires sont nécessaires afin d'étudier comment différentes
stratégies dépendantes des conditions, et des stratégies de recherche telles que la recherche
par incursion, affectent les populations et I'évolution de la dispersion. Lorsque des
prévisions quantitatives de systémes réels sont produites, il existe un équilibre entre
l'intégration d'un niveau de détail suffisant sur la dispersion pour pouvoir faire des prévisions
utiles, sans pour autant nécessiter I'estimation d'un nombre irréalisable de parametres sur le

terrain.

L'importance relative des différents facteurs affectant la dispersion, pour prédire le succes de
la dispersion, a été examinée dans plusieurs études. A l'aide d'un modéle individuel de
marcheurs aléatoires dans des paysages spatialement explicites, Gustafson & Gardner (1996)
ont étudié 'effet de 1'hétérogénéité de I'habitat matriciel sur le succes de la dispersion. Ils
ont constaté que la structure des parcelles d'habitat (taille et distance des parcelles) pouvait
expliquer 89% de la variation du succes de la dispersion. Des travaux empiriques et des
simulations sur le mouvement des coléopteres I borealis dans des paysages expérimentaux
ont également montré que l'influence de 1'habitat matriciel était moins importante que la
structure des parcelles d'habitat pour déterminer les taux de mouvement (Goodwin & Fahrig,
20024). Et ce, malgré la démonstration des effets de 'habitat matriciel sur les parametres de
mouvement individuels (Goodwin & Fahrig, 20004). La supetficie totale de 'habitat dans le
paysage peut ¢tre importante pour déterminer l'importance relative des différents facteurs
permettant de prédire le succes de la dispersion. King & With (2002) ont observé que le fait

de supposer que le mouvement était aléatoire ou non, n'avait d'importance pour prédire le
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succes de la dispersion que lorsque 1'abondance de I'habitat diminuait. La question suivante
qui se pose est la suivante : dans quelle mesure les prédictions de la dynamique des
populations sont-elles sensibles au taux de succes de la dispersion ? Cela dépendra tres
probablement d'autres aspects de la population, tels que la structure spatiale et le degré de
connectivité des parcelles (South, 1999 ; Thomas & Kunin, 1999).

L'importance du comportement de dispersion dans la modélisation de la dynamique des
populations a été examinée dans quelques études ; la plupart ont conclu que le comportement
individuel détaillé n'est pas toujours nécessaire (Moilanen & Hanski, 1998 ; South, 1999 ;
Crone et al., 2001 ; French & Travis, 2001). Le modele de fonction d'incidence développé
par Hanski (1994) est un mode¢le de métapopulation simple et spatialement réaliste, qui
suppose que la colonisation dépend de l'isolement des parcelles et que les taux d'extinction
dépendent de la superficie des parcelles. Il a permis de représenter avec un certain succes la
dynamique des métapopulations de papillons (Hanksi & Thomas, 1994 ; Hanski, 1999).
Cependant, des études sur le terrain ont montré que les taux de dispersion entre les parcelles
sont influencés par plusieurs parametres environnementaux autres que l'isolement des
parcelles (Kuussaari et al., 1996). Des travaux supplémentaires ont donc été menés pour
¢tudier I'importance d'intégrer ces informations dans le modele (Moilanen & Hanksi, 1998).
La quantité de fleurs productrices de nectar et I'habitat matriciel a la limite de la parcelle, deux
facteurs connus pour influencer les processus de dispersion, se sont avérés améliorer
l'ajustement du modéle. Cependant, comme I'amélioration était minime, il a été conclu que
ces détails supplémentaires n'étaient pas importants (Moilanen & Hanski, 1998). Dans une
autre étude, la capacité des modeles basés sur des hypotheses simples, telles qu'une dispersion
simpliste, a prédire 'occupation des parcelles et la taille des populations de plusieurs especes
vertébrées variait considérablement d'un taxon a l'autre (Lindenmayer et al., 2003). Les
processus de dispersion, tels que l'attraction entre individus de la méme espece, pourraient
expliquer la mauvaise adéquation du mod¢le pour certains animaux (Lindenmayer et al.,
2003). Compte tenu des ressources limitées et de la quantité de données pouvant étre
collectées sur le terrain, les études futures devraient se pencher sur l'importance d'intégrer
différentes données biologiques sur la dispersion, telles que les causes immédiates de la
dispersion et les caractéristiques des disperseurs.

VIIl. CONCLUSIONS

(1) La dispersion est une stratégie visant a accroitre la valeur sélective dans un paysage
hétérogene en modifiant I'environnement dans lequel vit un organisme. La variabilité de
l'aptitude attendue entre différents fragments d'habitat est le moteur de I'évolution de la
dispersion, cette variation étant déterminée par les interactions entre parents, ou par des
facteurs déterminant la qualité de 1'habitat et le niveau de concurrence au sein de celui-ci. On
a généralement considéré que la variation temporelle était nécessaire a la sélection de la
dispersion, bien que dans certaines circonstances, il ait été démontré que la variation spatiale
pouvait sélectionner la dispersion lorsque celle-ci dépendait des conditions.

(2) La plupart des modeles évolutifs et démographiques ont formulé des hypotheses
simplistes concernant la dispersion, et intégrent en particulier une stratégie de dispersion fixe.
Cependant, les stratégies de dispersion plastiques et dépendantes des conditions sont

considérées comme supérieures aux stratégies fixes dans de nombreux cas. La dispersion

Bowler et Benton 2005 24 Traduction Deepl & RP — 19/12/2025



peut dépendre de la présence de parents, ce qui peut indiquer une plasticité en réponse au
niveau prévu de consanguinité ou de concurrence entre parents. La dispersion peut
également dépendre de parameétres environnementaux qui constituent les composants de
base de la qualité des parcelles.

(3) Contrairement aux ¢tudes théoriques, les stratégies de dispersion dépendantes des
conditions ont fait I'objet de nombreux travaux empiriques et se sont révélées tres répandues.
Bien que peu de résultats généraux sur le comportement de dispersion ressortent de la
littérature, il a été démontré qu'un certain nombre de facteurs environnementaux
différents influencent la dispersion. La plupart des études empiriques ne reconnaissent pas
que la dispersion se compose de trois étapes : I'émigration, le mouvement entre les parcelles
et 'immigration. En général, les facteurs influencant I'émigration ont été les plus étudiés.
L'échelle et les différentes interprétations de la dispersion constituent un autre probléme qui
a entravé I'étude de la dispersion. De nombreuses études antérieures ont été menées soit sans
tenir compte de 1'échelle, soit en utilisant une échelle qui semblait appropriée pour leur
systeme. Cela a conduit a une « dispersion » décrivant des mouvements a différentes échelles
spatiales. On prévoit que les couts et les avantages de la dispersion varient en fonction de
'échelle spatiale, et que la distance de dispersion, ainsi que le taux de dispersion, sont
susceptibles d'étre soumis a une sélection. Il convient d'en tenir compte dans les travaux
empiriques et théoriques futurs.

(4) Plusieurs études empiriques démontrent que la concurrence peut jouer un role dans les
décisions de dispersion, et ont observé une émigration positive dépendante de la densité, et
dans certains cas, une immigration négative dépendante de la densité. Les travaux futurs
devraient viser a comprendre comment les couts de la dispersion influencent les décisions
de quitter une zone et la distance parcourue par les individus. L'utilisation des signaux
d'immigration est également un domaine de recherche important, en particulier 1'échelle
spatiale sur laquelle ces signaux peuvent étre utilisés. Comme différentes pressions sur la
dispersion sont susceptibles d'opérer simultanément, la recherche empirique devrait
s'efforcer de comprendre comment les différents facteurs s'integrent a chaque étape du
processus de dispersion et entre les différentes étapes. Outre la compréhension des
déterminants environnementaux de la dispersion, davantage d'informations sur les
caractéristiques des individus qui se dispersent en réponse a une pression spécifique
pourraient révéler 'importance des différents cotts et avantages de la dispersion.

(5) Compte tenu des conséquences de la dispersion sur la dynamique des populations,
différents effets peuvent étre observés. La plupart des études ne reconnaissent que le role de
la dispersion dans la colonisation des parcelles, alors que la dispersion peut influencer les
risques d'extinction ainsi que la colonisation, et que les résultats obtenus varient également
selon les stratégies de dispersion. La prévalence des stratégies de dispersion dépendantes des
conditions devrait encourager la poursuite des études sur les conséquences dynamiques des
différentes stratégies sur les populations.

(6) Le comportement de dispersion peut étre important pour comprendre les réponses aux
changements environnementaux et a donc des implications pour la gestion des populations.
En effet, la dispersion affectera la maniere dont les populations font face a certaines des
menaces les plus importantes pour la biodiversité, telles que le changement climatique, la
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perte et la fragmentation des habitats et l'invasion d'especes exotiques. Cependant, I'étude
de la dispersion pour la plupart des taxons est entravée par des problemes logistiques. La
théorie pourrait étre utile a cet égard pour comprendre quelle quantité d'informations sur le
comportement et les caractéristiques des disperseurs est nécessaire pour représenter la
dynamique des systemes réels. Seules quelques études ont été menées a ce sujet, mais jusqu'a
présent, elles indiquent généralement que des informations détaillées ne sont pas toujours
nécessaires. D'autres études sur cette question sont nécessaires avant de pouvoir confirmer

la généralité de ces conclusions.
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