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Résumé

Le concept de ségrégation sexuelle a été proposé pour la premiere fois par Charles Darwin.
Parmi les mammiféres, les ruminants ont fait I'objet de la plupart des recherches sur ce
phénomene. La ségrégation sexuelle a été traditionnellement définie comme I'utilisation
différentielle de l'espace (et souvent de I'habitat et du fourrage) par les sexes en dehors de la
saison des amours, mais d'autres hypothéses liées aux schémas d'activité des sexes ont
récemment été avancées. Ces nouvelles hypotheses ne permettent toutefois pas d'expliquer
la séparation spatiale des sexes ou leur utilisation différente des habitats et des sources de
nourriture. La ségrégation sexuelle doit ¢tre considérée dans un cadre de niche ou le
chevauchement sur un axe de niche s'accompagne d'un évitement sur un autre, notamment
en termes d'espace, d'alimentation et d'habitat. De plus, la ségrégation sexuelle est sensible
al'échelle, ce qui limite I'utilité d'une approche comparative pour étudier les différences entre
les especes ou les populations. L'incapacité a distinguer les causes évolutives potentielles
du dimorphisme sexuel chez les ruminants a conduit a une confusion quant a savoir si la
polygamie ou la compétition intersexuelle a conduit a la ségrégation sexuelle. Ni la
compétition exploitante ni la compétition par interférence, dans laquelle les males sont exclus
de maniére compétitive par les femelles, ne sont une cause probable de la ségrégation
sexuelle. Je suggére que le modele gastro-centrique, qui invoque les différences
allométriques et les différences dans le cycle de vie entre les sexes, ou le risque de prédation,
sont les seules hypotheses nécessaires pour expliquer la ségrégation sexuelle. Des recherches
supplémentaires sont toutefois nécessaires pour vérifier certains aspects de ces hypotheses.
La gestion et la conservation des ruminants nécessitent de considérer les sexes comme s'ils
appartenaient a des especes différentes, ce qui a des conséquences sur l'estimation des
populations, la manipulation des récoltes et des habitats, et la propagation potentielle de
maladies et de parasites, et pourrait avoir des conséquences génétiques pour certaines
populations. Cette étude tente de résoudre des problemes de longue date liés aux études sur
la ségrégation sexuelle, mais de nombreuses recherches restent a accomplir, notamment des
expériences plus manipulatrices.

Mots clés : adaptation, comportement, conservation, définition, gestion, niche, revue,
ruminants, ségrégation sexuelle, théorie, ongulés
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INTRODUCTION

Le concept de ségrégation sexuelle est ancien. Il a été formellement énoncé pour la premiere
fois par Darwin (1871) dans le cadre d'une discussion sur I'hypothése de Boner (1861)
expliquant pourquoi les sexes du cerf élaphe (Cervus elaphus) vivaient séparés pendant une
grande partie de I'année. En réalité, les fondements scientifiques de la ségrégation sexuelle
avaient été congus encore plus tot par Darwin (1859 : 93-94) dans le cadre de sa discussion
sur la sélection sexuelle. Il est donc possible que les deux sexes soient modifiés par la sélection
naturelle en fonction de leurs habitats respectifs, comme c'est parfois le cas, ou qu'un sexe
soit modifié par rapport a l'autre, comme c'est souvent le cas. Bien que de nombreuses idées
anciennes concernant la ségrégation sexuelle n'aient pas résisté a I'épreuve du temps (Bleich
etal. 1997 ; Main et al. 1996 ; Miquelle et al. 1992), les fondements de cette discipline reposent
clairement sur Darwin (1859, 1871).
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FIG. 1. Augmentation cumulative des publications concernant la ségrégation sexuelle chez les mammiféres entre 1978
et juillet 2003, & partir de recherches bibliographiques effectuées & partir des mots clés « ségrégation sexuelle » et «
mammifére » dans IS| Web of Science et Wildlife Worldwide. Les publications sur les ongulés (encart) sont comparées
au nombre actuel d'espéces de cervidés, de bovidés et d'autres familles de mammiféres.

La ségrégation sexuelle a été documentée pour diverses plantes, oiseaux et poissons (Bleich
et al. 1997 ; Ruckstuhl et Neuhaus 2000), mais les études sur les mammiféres dominent la
littérature sur ce sujet. Parmi les especes mammiferes, les ongulés en général et les ruminants
en particulier ont fait I'objet de la plupart des recherches sur ce sujet. Par exemple, au cours
du dernier quart de siecle, le nombre de publications traitant de la ségrégation sexuelle chez
les ongulés (>98% de ruminants) a doublé par rapport aux publications sur d'autres
mammiferes (Fig. 1). Parmi ces autres mammiferes, les articles sur la ségrégation sexuelle
¢taient répartis de manicre a peu pres égale entre les chauves-souris, les rongeurs, les
carnivores, les cétacés et les primates, avec quelques publications sur d'autres ordres. Par
rapport au nombre d'especes d'ongulés existantes, les publications sur les cervidés, et dans
une moindre mesure sur les bovidés, sont les plus courantes (Fig. 1). La tendance a
concentrer la recherche sur ces familles de ruminants résulte probablement de leur
dimorphisme sexuel marqué (Loison et al. 1999 ; Perez-Barberia et al. 2002 ; Ralls 1977 ;
Spaeth et al. 2001 ; Weckerly 1998) et des effets de ces différences allométriques sur la
ségrégation sexuelle (Barboza et Bowyer 2000, 2001). De plus, la biologie de nombreux
cervidés est particulicrement bien étudiée par rapport a d'autres taxons de mammiferes
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présentant une ségrégation sexuelle (Kie et al. 2003), ce qui fournit des informations uniques
sur leur cycle de vie (Keech et al. 2000 ; Kie 1999 ; Leslie et al. 1999 ; McCullough 1999).

Bien que les auteurs se soient penchés sur les causes de la ségrégation sexuelle pendant de
nombreuses années (Bleich et al. 1997 ; Main et al. 1996 ; Miquelle et al. 1992), ce n'est que
depuis 1990 environ que l'on constate une augmentation prononcée des publications sur ce
sujet (Fig. 1).

L'intérét des biologistes spécialisés dans les ongulés a augmenté de maniere exponentielle au
cours de cette décennie (Fig. 1). Ce domaine d'étude a particulierement intrigué les
mammalogistes, cat il se situe a I'interface entre la théorie et la pratique et a des conséquences
importantes sur la mani¢re dont les ressources naturelles précieuses sont conservées et
gérées. De plus, les grands mammiferes herbivores ont des effets considérables sur les
processus fondamentaux des écosystémes, notamment le cycle des nutriments, le rythme de
succession des plantes et la diversité des autres animaux (Berger et al. 20014 ; Bowyer et al.
1997 ; Kie et al. 2003 ; Molvar et al. 1993). Il est évident que pour comprendre la répartition
des ongulés dans le paysage et leurs effets sur la structure et le fonctionnement des
écosystemes, il faut connaitre la maniere dont les sexes se répartissent I'espace, I'habitat et la

nourriture.

DEFINITION DE LA SEGREGATION SEXUELLE

Barboza et Bowyer (2000) ont remarqué qu'il existe une grande confusion quant a la
définition précise de la ségrégation sexuelle et que I'absence d'une définition opérationnelle
a entravé les progres dans la compréhension de ce phénomene. Traditionnellement, la
ségrégation sexuelle a été définie comme l'utilisation différentielle de l'espace (et souvent de
I'habitat ou du fourrage) par les sexes en dehors de la saison des amours (par exemple,
Barboza et Bowyer 2000 ; Bleich et al. 1997 ; Bowyer 1984 ; Kie et Bowyer 1999 ; McCullough
et al. 1989).

Récemment, d'autres définitions mécanistes (par exemple, la ségrégation sociale [vivre dans
des groupes sociaux séparés en dehors de la saison des amours] - Conradt 19984) impliquant
des différences dans la synchronisation et les schémas d'activité des sexes ont été utilisées
pour définir et expliquer la ségrégation sexuelle (Conradt 19984 ; Conradt et Roper 2000 ;
Ruckstuhl 1998 ; Ruckstuhl et Kokko 2002 ; Ruckstuhl et Neuhaus 2000). Néanmoins, des
questions ont été soulevées quant a savoir si les différences d'activité entre les sexes sont
une cause ou une conséquence de la ségrégation sexuelle (c'est-a-dire si les différences
d'activité sont une cause de la ségrégation sexuelle ou simplement une corrélation ? - Barboza
et Bowyer 2001 ; Bowyer et Kie 2004) et dans quelle mesure cette hypothese est applicable a
'ensemble des especes ou des sites d'étude (Bowyer et Kie 2004 ; Mooring et al. 2003). De
plus, des changements marqués dans le degré de ségrégation se sont produits sans
modifications concomitantes de la taille ou de la composition sexuelle des groupes (Kie et
Bowyer 1999). Ce résultat signifie que les changements dans la ségrégation sexuelle peuvent
modifier la composition du groupe, mais que I'inverse n'est pas nécessairement vrai (c'est-a-
dire que les changements dans la ségrégation se sont produits sans changements dans les
types de groupes sociaux - Kie et Bowyer 1999). En effet, Bowyer et Kie (2004) ont fait
valoir que la ségrégation sociale doit étre considérée dans le cadre du concept plus large de
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socialité (sensu Bowyer et al. 2001« ; Hirth 1977 ; Molvar et Bowyer 1994) afin de mieux
comprendre ce processus et de déterminer s'il est lié a la ségrégation sexuelle.

Une hypothése concernant 1'activité des ruminants en liberté sera toutefois difficile a tester
par une approche expérimentale. Un aspect particuli¢crement problématique du concept de
ségrégation sociale est qu'il n'explique pas pourquoi les sexes se séparent spatialement,
parfois dans des chaines de montagnes distinctes pendant de longues périodes (Bleich et al.
1997). Je soutiens que toute hypothése inclusive sur la ségrégation sexuelle devrait pouvoir
tenir compte des attributs spatiaux de ce processus.

Il faudra beaucoup de perspicacité et d'efforts pour faire le tri entre les concepts de
ségrégation sociale et de ségrégation écologique, qui a été divisée en ségrégation spatiale,
ségrégation de I'habitat et ségrégation alimentaire par Mysterud (2000) - ces processus ne
sont pas indépendants. Je pense que la difficulté a trouver un terrain d'entente pour une
définition est bien plus problématique que I'utilisation d'approches ou de terminologies
différentes pour étudier la ségrégation sexuelle et découle de l'incapacité générale a appliquer
la sélection naturelle pour mieux comprendre ce processus. Je soutiens que la ségrégation
sexuelle répond aux criteres rigoureux proposés par Williams (1966) pour une adaptation.
En effet, le dimorphisme sexuel et la variation du rapport des sexes chez les ongulés
s'é¢tendent sur des millions d'années (Berger et al. 20014).

De plus, la présence généralisée de la ségrégation sexuelle chez les ongulés existants ayant
des origines phylogénétiques diverses implique une causalité par un processus général
(Bowyer et Kie 2004). Les approches mécanistes ou réductionnistes simples qui ne tiennent
pas compte de la perspective évolutive ne suffisent pas. Bowver et Kie (2004) ont élargi le
cadre de Mysterud (2000) pour proposer une évaluation basée sur la niche afin de
comprendre la ségrégation des sexes chez les ruminants (Tableau 1).

TABLEAU 1. Modéle de niche permettant de conceptualiser trois modéles de ségrégation sexuelle chez les ongulés ; +
indique le chevauchement des sexes, — indique la séparation des sexes. Le modéle ne prétend pas que le chevauchement
ou la séparation soient complets sur un axe de niche particulier, mais indique la direction générale des résultats. D'autres
combinaisons possibles de chevauchement et de séparation entre les sexes ont été jugées incompatibles avec la théorie
de la niche (par exemple, chevauchement dans I'espace, le régime alimentaire et I'habitat) ou irréalisables (par exemple,
chevauchement dans I'espace mais pas dans I'habitat) ; adapté de Bowyer et Kie (2004)

Pattern of segregation Space Diet Habitat
I + - +
1| - +* b
I — — +/—-

a Certaines différences dans le régime alimentaire seraient prévisibles en raison des différences allométriques et des
différences dans le cycle de vie entre les sexes.
b Les sexes pourraient potentiellement utiliser le méme habitat & différents endroits.

Etant donné que les sexes des ruminants se comportent, a bien des égards, comme s'ils
appartenaient a des especes différentes (Bowyer et al. 20014 ; Kie et Bowyer 1999 ; Stewart
et al. 2003b), ces grands mammiferes doivent étre considérés dans un cadre de niche ou le
chevauchement sur un axe de niche s'accompagne probablement d'un évitement sut un autre
(Bowyer et Kie 2004 ; Kie et Bowyer 1999 ; Stewart et al. 2002, 20034 ; Tableau 1 ; Fig. 2).
Ainsi, les sexes évitent la concurrence sur 21 axe de niche, d'une maniere analogue aux
especes coexistantes (Stewart et al. 2002). Par exemple, a une densité de population

modérée de cerfs de Virginie (Odocoilens virginianus), on observe une ségrégation spatiale
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marquée entre les sexes, la niche alimentaire des femelles étant incluse dans celle des males.
A une densité de population élevée, cependant, le chevauchement spatial des sexes était plus
important, avec une divergence concomitante dans leur alimentation (Fig. 2). De plus,
l'exclusion compétitive d'un sexe par l'autre n'est pas nécessaire pour postuler ce modéle de
relations de niche entre les sexes (Tableau 1). Cette perspective basée sur la niche pour
évaluer la ségrégation sexuelle évite le dilemme de la ségrégation des sexes sur la base du
régime alimentaire mais pas de I'espace (ou vice versa) et la compartimentation qui en résulte
des processus écologiquement liés.
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FIG. 2. a) Composantes principales 1 et 2 et b) 1 et 3 pour I'alimentation des cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus)
& densités modérées et élevées pendant 'hiver-printemps et la mise bas dans le sud du Texas, 1977 (d'apreés Kie et
Bowyer 1999). Les ellipses représentent des intervalles de confiance a 95%, la composante principale 1 séparant les
saisons. Il convient de noter qu'a densité modérée pendant I'hiver-printemps (panneau a), avec une ségrégation spatiale
plus importante entre les sexes, un chevauchement substantiel des régimes alimentaires des males et des femelles s'est
produit. A forte densité, avec un chevauchement spatial plus important, les sexes ont toutefois divergé dans leur niche
alimentaire (panneau a). Ce méme schéma se produit pendant la mise bas (panneau b), illustrant le fait que le
chevauchement sur un axe de niche s'accompagne d'un évitement sur un autre.

MESURER ET DETECTER LA SEGREGATION SEXUELLE

I n'est pas simple de déterminer si une ségrégation sexuelle se produit. Certains axes de niche
peuvent étre plus faciles a mesurer que d'autres (Tableau 1), mais 2 moins d'évaluer 'espace,
I'habitat et le régime alimentaire, l'absence apparente de ségrégation sexuelle pourrait n'étre
rien d'autre que l'incapacité a mesurer l'axe correct. De plus, la ségrégation sexuelle est
extrémement sensible a I'échelle (Bowyer et al. 1996, 2002 ; Kie et Bowyer 1999) et pourrait
¢chapper a la détection si I'échelle temporelle ou spatiale choisie n'est pas la bonne (Fig. 3).
Bowyer et al. (1996) proposent des suggestions pour déterminer I'échelle correcte, mais il est
peu probable que la méme échelle de mesure soit appropriée pour évaluer la ségrégation
sexuelle entre les taxons. Par exemple, certaines especes, comme le cerf de Virginie,
pourraient se séparer a une échelle aussi fine que quelques hectares (Kie et Bowyer 1999 ;
McCullough et al. 1989 ; Stewart et al. 2003/), tandis que d'autres, comme le mouflon
d'Amérique (Ovis canadensis), peuvent se séparer sexuellement dans des chaines de montagnes
distinctes distantes de 15 km (Bleich et al. 1997). Par conséquent, les comparaisons du degré
de ségrégation sexuelle tirées de la littérature sont peu susceptibles d'étre significatives en
raison des difficultés a concilier les différentes échelles auxquelles ce partitionnement des
niches a été mesuré (Mysterud 2000). Les réponses par oui ou par non a la question de savoir
si une espece particuliere se ségrégue sexuellement, ou la détermination des échelles
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temporelles et spatiales auxquelles la ségrégation se produit, pourraient également poser
probleme. Dans certains cas, 'absence observée de ségrégation sexuelle pourrait étre d'ordre
méthodologique plutot que biologique.
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FIG. 3. Effets des échelles temporelles et spatiales sur les mesures de ségrégation sexuelle chez le cerf & queue noire
(Odocoileus hemionus) sur la base du pourcentage de quadrats contenant 90% d'un seul sexe dans le nord de la
Californie, en juillet 1992. L'échelle spatio-temporelle a été analysée par semaine (et contient donc plus de quadrats),
tandis que I'échelle spatiale combine les semaines. Le nombre de quadrats échantillonnés est indiqué entre parenthéses
(d'aprés Bowyer et al. 1996). Il convient de noter qu'un intervalle d'échantillonnage plus court ou une taille de quadrat
plus petite augmente le degré de ségrégation sexuelle

Certaines différences démographiques entre les sexes chez les ongulés pourraient étre
interprétées a tort comme une ségrégation sexuelle ou ne pas fournir de preuves suffisantes
pour démontrer ce phénomene. Par exemple, les ongulés polygames présentent souvent des
rapports de sexe fortement biaisés en faveur des femelles, ce qui résulte apparemment d'une
mortalité différentielle des males due principalement a des activités de rut intenses (Berger et
Gompper 1999 ; Bowyer 1981, 1991 ; Kie et White 1985) ou de la chasse (McCullough 1984).
Par conséquent, le fait de constater que les males représentent une proportion plus faible
ou sont moins nombreux que les femelles sur certains sites, ne constitue pas une preuve
suffisante de ségrégation sexuelle.

11 est nécessaire d'étudier les différences dans les proportions relatives des sexes dans
différentes zones ou habitats, ou de tester la différence dans la proportion d'un sexe occupant
une zone particuliere par rapport a I'ensemble de la population (Bowyer et Kie 2004 ; Kie et
Bowyer 1999 ; Stewart et al. 20034 ; Fig. 4). Conradt (1998%) a mis au point une méthode de
mesure de la ségrégation sexuelle qui corrige le rapport entre les sexes. Cette mesure peut
toutefois exclure les individus solitaires.

De nombreuses especes d'ongulés ont des systemes sociaux qui incluent des individus
solitaires (Bowyer et al. 2001a ; Kie et Bowyer 1999 ; Molvar et Bowyer 1994), et exclure ces
animaux solitaires des calculs de ségrégation sexuelle semble inutilement conservateur. De
méme, observer la dissemblance dans la distribution spatiale (ou d'autres différences dans
les axes de niche) entre les sexes des ongulés pendant la période de ségrégation sexuelle seule
ne suffit pas, car ce schéma pourrait ne pas différer des périodes d'agrégation. Si un modele
presque identique se produit pendant I'agrégation sexuelle (par exemple, la période du rut),
les différences observées dans la distribution spatiale (ou d'autres parametres de niche)
pourraient n'étre qu'un artefact d'un échantillonnage a une échelle trop fine (une échelle
suffisamment petite entrainera une ségrégation des sexes dans la plupart des cas, Bowyer et
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al. 1996, 2002 ; Fig. 2). Des changements annuels dans le degré de ségrégation sont
nécessaires pour documenter ce processus.
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FIG. 4. Pourcentage (£SE) de cerfs & queue blanche méles (Odocoileus virginianus) utilisant des traitements végétaux
pendant l'agrégation sexuelle et la ségrégation sexuelle dans le sud du Texas, 1995-1996. La ligne pointillée
représente le pourcentage global de males adultes observés dans la zone d'étude. Les lettres différentes au-dessus des
barres indiquent des différences significatives (P <0,03) par rapport au pourcentage global ; la taille des échantillons
est indiquée dans chaque barre (adapté de Stewart et al. 2003b)

Le simple fait de noter que les males et les femelles adultes utilisent leur habitat différemment
a certaines périodes de l'année pourrait ne pas suffire pour comprendre les raisons de la
ségrégation sexuelle chez les ruminants. La sélection naturelle favorisant la ségrégation des
sexes opere vraisemblablement par le biais de la sélection de I'habitat par les individus, un
processus qui pourrait ne pas se refléter dans l'utilisation de I'habitat. Par exemple, si la
disponibilité des habitats différait entre les zones utilisées par les males et les femelles
pendant la ségrégation, des schémas identiques de sélection de I'habitat entraineraient des
schémas différents d'utilisation de I'habitat par les sexes. Pour comprendre la ségrégation
sexuelle, il est nécessaire de mesurer la sélection de I'habitat par les males et les femelles (par
exemple, Bleich et al. 1997, Kie et Bowyer 1999), plutét que son utilisation. Il convient
toutefois d'étre prudent lors de I'obtention de ces mesures, car la sélection de I'habitat par les
ruminants dépend également de I'échelle (Boyce et al. 2003 ; Kie et al. 2002).

La densité de population des ongulés par rapport a la capacité de charge environnementale
(K) peut également influencer les mesures de la ségrégation sexuelle. L'augmentation de la
densité de population a entrainé des changements dans la sélection de I'habitat, le régime
alimentaire et l'utilisation de I'espace par les deux sexes chez le cerf de Virginie (Kie et Bowyer
1999 ; TFig. 2). Un modele simple de ségrégation sexuelle a également démontré des
modifications du degré de ségrégation en fonction de I'évolution de la densité de population
(Bowyer et al. 2002). De plus, des échelles de mesure suffisamment petites a faible densité
de population pourraient indiquer une ségrégation lorsque les modeéles de sélection de
I'habitat par sexe sont identiques (Bowyer et al. 2002). Ces résultats rendent difficile, dans le
meilleur des cas, les comparaisons absolues de la ségrégation entre les especes, ou méme
entre les populations d'une méme espéce, et limitent ainsi l'utilité d'une approche
comparative pour résoudre les questions relatives a la ségrégation sexuelle.

Bowyer et al. 2004 7 Traduction Deepl & RP — 04/01/2026



Peu d'études sur la ségrégation sexuelle chez les ongulés ont pris en compte les biais
potentiels liés a I'échelle de mesure, aux ratios de sexe, a la sélection de I'habitat et du régime
alimentaire, a la densité de population, aux interactions potentielles entre ces variables et a
leur évolution au cours du cycle annuel (Bowyer et al. 2002). Tant que les biologistes n'auront
pas adopté de méthodes standard pour mesurer et évaluer la ségrégation sexuelle, je ne vois
que peu de possibilités d'approfondir notre compréhension de ce sujet fascinant, en
particulier pour les ruminants en liberté.

PROBLEMES LIES AUX EXPLICATIONS DE LA SEGREGATION SEXUELLE

De nombreuses hypothéses ont été avancées pour expliquer la ségrégation sexuelle chez les
ongulés, dont beaucoup ont été rejetées. Miquelle et al. (1992), Main et al. (1996) et Bleich et
al. (1997) ont fourni des listes détaillées d'hypotheses avancées pour expliquer la ségrégation
sexuelle, les raisons qui sous-tendent ces hypotheses et les preuves permettant d'en rejeter
certaines. Mon objectif ici n'est pas de réexaminer toutes les idées possibles.

Au contraire, cette é¢tude s'appuie sur les travaux antérieurs et commence par le cadre fourni
par ces publications. Mon objectif est de clarifier et de discuter les hypothéses viables
concernant la ségrégation sexuelle. Je pense toutefois qu'il faut faire preuve de plus de
prudence afin de ne pas ressusciter sans cesse d'anciennes idées ou hypotheses rejetées qui
sont spécifiques a un site et peu prometteuses pour expliquer ce phénomene répandu dans
toutes les régions et chez toutes les especes. Je suis également d'accord avec Bleich et al.
(1997) pour dire qu'il n'est pas utile de se contenter de décrire la ségrégation sexuelle pour
une espece ou une zone d'étude particuliere qui n'a pas ét¢ documentée auparavant. De telles
¢tudes descriptives ne contribuent guere a faire progresser notre compréhension des raisons
pour lesquelles les sexes se séparent. Il est nécessaire de se concentrer davantage sur la
vérification des hypotheses viables concernant la ségrégation sexuelle. De plus, ces résultats
doivent étre replacés dans un contexte évolutif.

Je pense que les hypotheses devraient se limiter a celles susceptibles d'expliquer la ségrégation
sexuelle chez les ruminants polygames ; les ruminants monomorphes ne pratiquent pas la
ségrégation sexuelle (Barboza et Bowyer 2000, 2001). Le régime alimentaire, le systeme
digestif, le comportement d'accouplement, le dimorphisme sexuel et la taille globale de
nombreux ruminants sont distincts de ceux des autres animaux. Méme les hypotheses
concernant d'autres grands mammiferes ayant des histoires évolutives différentes ne sont pas
appropriées pour les ruminants. Par exemple, l'infanticide chez les grizzlis (Ursus arctos), qui
est censé influencer la ségrégation sexuelle chez ces grands carnivores (Wielgus et Bunnell
1994), offre une explication improbable pour les grands mammiféres herbivores qui
s'adonnent rarement a ce comportement. L'étendue et la portée des hypotheses abordées par
les biologistes doivent tenir compte des caractéristiques du cycle de vie des animaux

étudiés.

Trop souvent, la littérature sur la ségrégation sexuelle ne fait pas la distinction entre les causes
immédiates et les causes ultimes, ce qui a conduit a une certaine confusion et a des efforts
inutiles. Par exemple, le besoin d'eau libre des femelles allaitantes a été avancé comme
hypothese pour expliquer la ségrégation sexuelle chez certaines especes (Bowyer 1984 ; Main
et Coblentz 1996). Ce besoin est probablement spécifique a chaque espéce et a chaque site,
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les ruminants adaptés au désert y répondant sans doute mieux que les autres (Bleich et al.
1997). Le besoin en eau libre est mieux compris dans un cadre plus large englobant les
besoins reproductifs des femelles (sensu Bowyer et al. 1999), qui peuvent varier selon les
especes et les environnements. Il n'est pas nécessaire de tester les effets liés a I'eau ou d'autres
effets proximaux (tels que la profondeur de la neige, la température ou le mode
d'alimentation) dans chaque situation, car cela pourrait masquer les causes évolutives de la
ségrégation sexuelle.

Ces facteurs proximaux peuvent exacerber ou limiter la ségrégation sexuelle dans des
circonstances spécifiques, mais ils ne sont pas la cause profonde de ce phénomene.
Distinguer les corrélats proximaux de la ségrégation sexuelle des hypotheses capables
d'expliquer l'occurrence quasi omniprésente de ce comportement chez les ruminants
polygames devrait étre la norme pour les recherches futures. Les attributs proximaux de la
séparation des sexes dans leur niche peuvent présenter un intérét local, mais ne devraient pas
étre présentés dans un cadre trop étroit ou proposés comme seule explication de la
ségrégation sexuelle, en particulier lorsque les causes ultimes n'ont pas été prises en compte.

HYPOTHESES ANTERIEURES SUR LA SEGREGATION SEXUELLE

Il'y a pres de dix ans, Main et al. (1996) ont classé les hypotheses sur la ségrégation sexuelle
chez les ongulés en trois catégories : stratégie reproductive, dimorphisme sexuel - taille
corporelle et facteurs sociaux. Jusqu'a récemment, ces hypotheses ont contribué a orienter la
recherche sur ce sujet important. Ces idées n'ont pas compleétement perdu leur utilité et
nécessitent des explications et des discussions pour des raisons historiques et conceptuelles.

L'hypothese de la stratégie reproductive postule que les facteurs écologiques sont en
grande partie responsables de la ségrégation sexuelle. Etant donné que le succés reproductif
des males est probablement influencé par leur taille, leur force et leur endurance, les pressions
sélectives favorisent les comportements qui maximisent le taux de croissance et la formation
de réserves énergétiques. Le succes reproductif des femelles est déterminé principalement
par la survie de leur progéniture, mais aussi par leur participation a des activités qui
fournissent les ressources nécessaires pour répondre aux besoins de l'allaitement et favoriser
leur survie. Par conséquent, la prédation, ou le risque de prédation, est souvent un élément
clé de cette hypothése. DePerno et al. (2003), cependant, ont traité la prédation et
I'hypothese de la stratégie reproductive comme des entités distinctes.

L'hypothése du dimorphisme sexuel ct de la taille corporelle implique que les facteurs
physiologiques liés a la nutrition sont en grande partie responsables de la ségrégation sexuelle.
La ségrégation sexuelle reflete le fait que chaque sexe s'approprie les ressources qui satisfont
ses différents besoins physiologiques. Les males plus grands, dont les besoins métaboliques
absolus sont plus importants, se nourrissent de fourrages abondants et riches en fibres qui
sont dégradés plus efficacement par une longue rétention dans un rumen
proportionnellement plus spacieux. Les femelles, plus petites, se nourrissent de maniere
sélective de fourrages pauvres en fibres et de haute qualité afin de satisfaire les besoins
nutritionnels liés a la gestation et a la lactation. Cette hypothése a été invoquée pour déduire
le déplacement compétitif des males par les femelles dans les zones ou le fourrage est moins
abondant mais de haute qualité (Clutton-Brock et al. 1987, Main et Coblentz 1996).
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L'hypothese des facteurs sociaux présuppose que divers aspects de la socialité sont
principalement responsables de la ségrégation sexuelle. Ces aspects comprennent la nécessité
pour les males de former des associations afin de développer leurs compétences de combat,
d'établir des hiérarchies de dominance pré-rut et d'apprendre 'emplacement des partenaires
potentielles. Pour les femelles, les compétences acquises comprennent notamment la
localisation de la nourriture, de I'eau et des zones propices a la mise bas. Cette hypothese
englobe également le comportement agressif des femelles qui déplacent les males et
l'évitement mutuel des deux sexes (sensu Wecketly 2001 ; Wecketly et al. 2001).

Le premier probléeme posé par les hypotheses avancées par Main et al. (1996), ainsi que de
nombreuses autres avancées pour expliquer la ségrégation sexuelle, est qu'elles ne s'excluent
pas mutuellement (Bleich et al. 1997). Cela rend difficile la vérification sans équivoque d'une
hypothese particuliére et brouille I'interprétation des résultats. Le mieux que l'on puisse faire
dans ce cadre est peut-étre de déterminer la contribution relative de chaque hypothese a
l'explication du degré de ségrégation sexuelle.

Un deuxie¢me probléme, inhérent a certains aspects de l'hypothese de la stratégie
reproductive de Main et al. (1990), est que cette hypothése pourrait étre trop générale pour
étre vérifiée. La plupart des caractéristiques des ongulés peuvent étre attribuées a une
stratégie reproductive, trop souvent de maniére a posteriori, y compris des résultats qui
n'étaient pas les objectifs principaux de la conception initiale de I'étude. Par conséquent,
cette hypothése peut étre invoquée pour expliquer la plupart des adaptations des ongulés
liées a leur comportement, leur écologie et leur physiologie. 11 est difficile de déterminer si
ces interprétations sont liées aux causes de la ségrégation sexuelle ou simplement a d'autres
aspects de la biologie des ongulés, et elles sont difficiles a vérifier. Cependant, les aspects de
cette hypothese relatifs a la prédation peuvent étre vérifiés.

Le troisiéme aspect, et le plus problématique, des hypothéses avancées par Main et al.
(1996) est qu'elles ne sont pas indépendantes. Par exemple, les différences entre les sexes
invoquées pour expliquer I'hypothese du dimorphisme sexuel et de la taille corporelle sont
également lies a la vulnérabilité des sexes a la prédation (Pierce et al. 20004, 20005), qui est
englobée dans I'hypothese de la stratégie reproductive. Les facteurs sociaux, en particulier
les interactions agressives, sont ostensiblement liés au dimorphisme de la taille corporelle, et
diverses stratégies reproductives impliquent presque certainement un comportement social.
Méme I'évitement mutuel des sexes pourrait trouver son origine dans les différences de taille
corporelle liées aux exigences écologiques et physiques différentes des sexes (Weckerly et al.
2001). 11 est urgent d'organiser les hypothéeses sur la ségrégation sexuelle dans un cadre
vérifiable, conforme 2 la théorie moderne de I'évolution.

Les recommandations concernant les caractéristiques des hypotheses permettant d'obtenir
des tests critiques sur la ségrégation sexuelle sont présentées dans le Tableau 3. De
nombreuses hypotheses existantes ne répondent pas a ces criteres et ne fournissent donc pas
une approche viable pour comprendre la ségrégation sexuelle. Le respect de ce cadre
permettra de concevoir des recherches futures plus ciblées sur la ségrégation sexuelle et
aidera a distinguer les études qui se contentent de décrire ce processus de celles qui visent a
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en déterminer les causes. Quelles sont donc les hypotheses existantes qui reposent sur les
fondements évolutifs nécessaires et qui sont conformes aux criteres du Tableau 3 ?

TABLEAU 2. Conditions requises pour démontrer et comprendre la ségrégation sexuelle chez les ruminants

1. Il doit y avoir une variation saisonniére dans le degré de ségrégation sexuelle : les sexes doivent se séparer et se
regrouper selon un schéma annuel.

2. Le rapport entre les sexes doit différer d'une région & I'autre ou par rapport au rapport entre les sexes de la
population pendant la ségrégation sexuelle.

3. Pour comprendre le réle de I'habitat lorsque les sexes sont séparés (c'est-a-dire lorsque la disponibilité de I'habitat
différe selon le sexe), il faut tenir compte des différences dans la sélection (utilisation par rapport & la disponibilité) de
I'habitat par les sexes, et non de ['utilisation de I'habitat.

4. L'échelle doit &tre prise en compte dans la mesure de la ségrégation sexuelle. L'incapacité & détecter la ségrégation
sexuelle peut étre le résultat d'un échantillonnage & une échelle inappropriée.

5. l'espace, I'habitat et le régime alimentaire doivent &tre évalués pour déterminer si une ségrégation sexuelle se produit
(Tableau 1).

TABLEAU 3. Caractéristiques requises pour les hypothéses avancées afin d'expliquer la ségrégation sexuelle chez les
ruminants

1. Les hypothéses ne doivent pas étre trop proches ou spécifiques & un site au point de ne pas pouvoir expliquer la
quasi-omniprésence de la ségrégation sexuelle chez les ruminants polygames.

2. Les hypothéses doivent tenir compte de la nature temporelle et spatiale de ce phénoméne chez les différentes espéces
de ruminants.

3. Les hypothéses doivent étre indépendantes, voire mutuellement exclusives.

4. Les hypothéses doivent distinguer la cause de I'effet.

5. Les hypothéses doivent étre vérifiables.

RESSOURCES ET PREDATION

Je soutiens qu'il n'y a pas plus de deux hypotheses nécessaires pour expliquer la ségrégation
sexuelle chez les ruminants : 1'acquisition de ressources, modifiée par les différences
allométriques et les différences dans le cycle de vie entre les sexes, et la prédation. Ces
paradigmes ne sont pas de simples extensions des hypotheses relatives a la stratégie
reproductive et au dimorphisme sexuel lié a la taille corporelle (Main et al. 1996), en partie
en raison du manque d'indépendance entre les hypotheses précédemment avancées. De plus,
ces deux hypothéses reposent sur des fondements évolutifs solides qui permettent de
formuler des prédictions concernant la répartition des niches par sexe chez les ongulés.

Comprendre I'évolution du dimorphisme sexuel chez les ongulés est une premiere étape
nécessaire pour développer et tester des hypotheses concernant la ségrégation sexuelle chez
ces mammiferes. Par exemple, la pensée actuelle soutient que le dimorphisme sexuel chez les
ongulés a évolué via des systemes d'accouplement hautement polygames, ce qui a entrainé
une sélection directionnelle en faveur des males de grande taille (Loison et al. 1999 ; Ralls
1977 ; Weckerly 1998). Ralls (1977) a averti que les modeles aviaires, qui mettaient l'accent
sur la compétition intersexuelle comme cause du dimorphisme (sensu Selander 1966 ;
Temeles et al. 2000), pourraient ne pas étre applicables aux mammiféres en raison de leurs
histoires évolutives diverses. En effet, 'hypothese du dimorphisme sexuel lié a la taille
corporelle (Main et al. 1996) ne fait aucune prédiction concernant la direction des différences
de taille entre les sexes.

L'hypothése selon laquelle la compétition exploiteuse entre les sexes était la cause du
dimorphisme sexuel chez les ongulés a probablement conduit plusieurs auteurs (Clutton-
Brock et al. 1987 ; Main et Coblentz 1996) a proposer que la ségrégation sexuelle résultait de
l'exclusion compétitive des males par les femelles. Cette hypothése a été rejetée a plusieurs
reprises par des études expérimentales et observationnelles (Bleich et al. 1997 ; du Toit 1995 ;
Kie et Bowyer 1999 ; Miquelle et al. 1992 ; Spaeth et al. 2004), y compris deux publications
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similaires par des membres du groupe de recherche qui avait initialement proposé cette idée
(Conradt et al. 1999, 2001). Les recherches de Kie et Bowyer (1999) ont particulicrement
porté atteinte a cette hypothese, car elles ont démontré une réduction de la ségrégation
sexuelle 2 mesure que la densité de population augmentait. Néanmoins, la compétition
intersexuelle continue d'étre avancée comme une hypothese viable pour expliquer la
ségrégation sexuelle (Focardi et al. 2003), généralement sans que cette hypothése ne soit
soumise a un test critique.

La compétition par interférence, qui a été documentée chez les especes de ruminants
(Stewart et al. 2002), n'explique pas la ségrégation sexuelle, car ce mécanisme de compétition
permet aux deux sexes d'utiliser le méme espace a des moments différents (Spaeth et al.
2004). 11 est vrai que la ségrégation sexuelle est sensible a I'échelle temporelle a laquelle elle
est mesurée (Bowyer et al. 1996, 2002 ; Fig. 3). Néanmoins, la compétition par interférence
ne peut expliquer la séparation spatiale des sexes sur les longs intervalles de temps et les
grandes échelles spatiales pour lesquels elle a été signalée chez certains ruminants (Bleiche et
al. 1997 ; Miquelle et al. 1992). Je pense que ce méme raisonnement rend peu probable que
l'agressivité sociale entre les sexes soit une cause de ségrégation sexuelle. Il est certain
qu'aucun aspect de ces deux hypothéses ne pourrait entrainer des différences a long terme

dans l'utilisation de l'espace ou I'alimentation entre les sexes.

Je concede qu'il serait utile de disposer de modéles conceptuels clairs détaillant en quoi la
polygamie et la compétition intersexuelle pourraient différer dans leurs prédictions
concernant la ségrégation sexuelle chez les ongulés ; malheureusement, de tels modcles
dépassent le cadre de cet article. Je conclus toutefois que la compétition intersexuelle
entrainant I'exclusion compétitive des males par les femelles est une explication peu probable
de la ségrégation sexuelle et ne constitue pas un domaine de recherche fructueux pour
l'avenir.

Le principe fondamental selon lequel la polygamie a entrainé une augmentation du
dimorphisme sexuel chez les ruminants, qui a a son tour entrainé une ségrégation sexuelle,
est a la base des hypotheses actuelles expliquant pourquoi les sexes ont tendance a vivre
séparément pendant une grande partie de l'année. 1l est clair que le dimorphisme sexuel en
termes de taille corporelle entraine des différences allométriques entre les sexes qui
influencent profondément leur écologie et leurs caractéristiques biologiques (Barboza et
Bowyer 2000, 2001 ; Jenks et al. 1994). Néanmoins, les différences de taille corporelle entre
les sexes et les différences allométriques qui en résultent ne peuvent a elles seules expliquer
la ségrégation sexuelle.

Les différences allométriques associées a l'augmentation de la taille corporelle se
produisent chez les ruminants parce que les besoins énergétiques par unité de masse
corporelle sont proportionnels a une puissance inférieure a l'unité, tandis que le volume du
rumen est directement proportionnel a la masse corporelle (Demment et Van Soest 1985).
Par conséquent, les espéces de ruminants plus grandes (et vraisemblablement les sexes plus
grands de la méme espéce) ont des rumens proportionnellement plus grands que les
ruminants plus petits. 11 convient d'étre prudent dans ces extrapolations, car les différences
allométriques entre les espeéces peuvent ne pas s'appliquer au sein d'une méme espece
(Barboza et Bowyer 2001). Néanmoins, les différences morphologiques et physiologiques
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marquées entre les sexes facilitent probablement une utilisation différentielle du fourrage, car
les animaux dotés d'un rumen plus grand peuvent digérer plus completement les fourrages
de moindre qualité que ceux dotés d'un rumen plus petit, méme si les grands animaux ont
besoin d'une quantité de fourrage absolument plus importante (Demment et Van Soest
1985).

Il reste a voir si des modcles similaires peuvent étre développés pour les ongulés non
ruminants qui présentent une fermentation du fourrage dans l'intestin postérieut.
Néanmoins, ces modeles ne suffisent pas a eux seuls a expliquer la ségrégation sexuelle ; ils
expliquent pourquoi les sexes doivent rester séparés, mais ne suffisent pas a expliquer le
regroupement des sexes pendant une partie de 'année, qui comprend souvent la période du
rut, mais aussi d'autres périodes que la saison des amours (Bleich et al. 1997 ; Bowyer 1984 ;
Pierce et al. 2004). L'hypothése gastrocentrique de Barboza et Bowyer (2000, 2001) integre
les différences allométriques entre les sexes et tient compte des changements annuels dans le
comportement social des ruminants en fonction des caractéristiques de leur cycle de vie
(c'est-a-dire qu'elle explique les périodes de regroupement et de ségrégation).

Le mode¢le gastrocentrique (Barboza et Bowyer 2000, 2001) élucide les causes de la
ségrégation sexuelle chez les ruminants sur la base de l'allométrie, de la qualité minimale des
aliments, de la rétention digestive et des besoins reproductifs différents des sexes (Fig. 5). Le
modele prédit que les cervidés males de plus grande taille consomment des fourrages
abondants et riches en fibres, car la capacité ruminale prolonge la rétention et permet une
plus grande utilisation des fibres pour I'énergie que chez les femelles non gestantes. La faible
densité des animaux, I'abondance des fourrages et les adaptations spécifiques de la microflore
ruminale font que les males consomment des fourrages fibreux jusqu'a ce que la quantité de
nourriture diminue. Les femelles de plus petite taille sont mieux adaptées a la digestion post-
ruminale du fourrage, en raison d'une consommation accrue, afin de fournir I'énergie et les
protéines nécessaires a la reproduction.

Les besoins élevés en absorption de nutriments pendant la lactation entrainent un
investissement dans les tissus intestinaux et hépatiques chez les femelles, ce qui augmente les
couts d'entretien et renforce ainsi l'utilisation différentielle des habitats et des fourrages
lorsque les sexes sont séparés. L'un des principaux avantages de cette nouvelle approche est
qu'elle explique la ségrégation sexuelle sans nécessiter 'exclusion compétitive des males par
les femelles. Cette hypothese explique également pourquoi les males n'occupent pas les
zones de meilleure qualité préférées par les femelles : la morphologie et la physiologie
digestives des males sont mal adaptées a la digestion de fourrages de trop haute qualité
(Barboza et Bowyer 2000). En outre, cette hypothése repose sur les différences entre les
fourrages plutot que sur la nécessité d'habitats hétérogenes ; la ségrégation sexuelle a été
décrite dans des cas ou les sexes ne choisissent pas leur habitat de maniere différente (Bowyer
1984, 1986 ; Conradt 1999).
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FIG. 5. Modéle gastrocentrique de I'apport alimentaire et de la fonction digestive chez les ruminants femelles non
reproductrices, comparé & celui des grands mdéles et des femelles allaitantes. La largeur des fléches refléte la quantité
de nourriture ingérée ; la longueur des fléches indique la vitesse de transit intestinal ; les nuances de couleur indiquent
la densité nutritionnelle des aliments. Les diagrammes des tubes digestifs sont pointillés afin de refléter les changements
potentiels dans la teneur en fibres des aliments pour les males et I'augmentation de la taille et de la fonction post-
ruminale des femelles allaitantes (adapté de Barboza et Bowyer 2000)

Néanmoins, les habitats hétérogeénes et leur répartition dans le paysage pourraient aider a
expliquer I'échelle a laquelle certaines especes se séparent sexuellement (Bleich et al. 1997 ;
Bowyer et al. 2002 ; Miquelle et al. 1992) ou pourquoi la méme espece pourrait se séparer a
des échelles différentes dans des sites d'étude distincts. De plus, un paysage hétérogene,
composé soit d'habitats différents, soit de quantités et de qualités de fourrage différentes,
offre de multiples niches pour répondre aux besoins des ruminants sexuellement
dimorphiques.

De méme, il n'est pas nécessaire d'invoquer la prédation pour expliquer la ségrégation des
sexes dans le mod¢le gastrocentrique (Barboza et Bowyer 2000). Certains aspects de cette
hypothese doivent encore étre testés (Barboza et Bowyer 2001). Je pense toutefois que ces
tests permettront d'affiner ce modele plutot que de conduire a son rejet. Cette hypothese
répond également aux exigences énoncées dans le Tableau 3 pour une approche viable de la
compréhension de la ségrégation sexuelle.

La prédation peut également étre a l'origine de la ségrégation sexuelle chez les ongulés.
Bleich et al. (1997) ont clairement démontré que les mouflons femelles vivent dans des zones
ou les prédateurs sont moins nombreux que dans les zones occupées par les males (Fig. 0),

méme si les zones occupées par les femelles sont de moins bonne qualité que celles occupées
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pat les males. En effet, la prédation suffit a expliquer la ségrégation des sexes, mais elle n'est
peut-¢tre pas nécessaire (sensu l'hypothese gastrocentrique). Par exemple, la ségrégation
sexuelle se produit chez le cerf élaphe dans des circonstances ou les prédateurs sont absents
(Clutton-Brock et al. 1987). Il convient toutefois de faire preuve de prudence lorsqu'on en
déduit que la prédation ne joue aucun role dans la ségrégation sexuelle, méme en l'absence

de prédateurs.

Une fois encore, une perspective évolutive est nécessaire pour comprendre ce processus.
Certaines réactions des ongulés face aux prédateurs peuvent s'estomper rapidement en
l'absence de grands carnivores, mais d'autres peuvent persister pendant des millénaires
(Barten et al. 2001 ; Berger 1999). De plus, il peut étre nécessaire de faire la distinction entre
les réactions immédiates des ongulés face aux prédateurs et les comportements qui
impliquent le risque de rencontrer un prédateur dans un habitat particulier ou dans d'autres
circonstances afin de comprendre pourquoi les sexes se séparent (Bleich 1999 ; Bowyer
1987). 11 existe de bons exemples ou les ruminants femelles troquent une alimentation de
meilleure qualité contre une plus grande sécurité face aux prédateurs pendant la ségrégation
sexuelle (Barten et al. 2001 ; Berger 1991 ; Bleich et al. 1997 ; Corti et Shackelton 2002 ; Kie
et Bowyer 1999 ; Rachlow et Bowyer 1998). Par conséquent, lorsque les femelles vivent
dans des zones moins riches que les males alors que les sexes sont séparés, la prédation peut
étre invoquée comme la cause principale de la ségrégation sexuelle (il est évident que les
femelles doivent toujours satisfaire leurs besoins nutritionnels pour la reproduction afin que

ces populations puissent persister).

La prédation interagit probablement avec l'abondance de la noutriture (les hypotheses ne
s'excluent pas mutuellement) lorsque les males d'élan (Ales alces) habitent des zones ou la
nourriture est plus abondante mais de moindre qualité, tandis que les femelles se séparent
dans des zones ou la nourriture est moins abondante mais ou elles peuvent mieux se cacher,
ce qui s'explique apparemment par le fait que les femelles et les jeunes sont plus vulnérables
aux prédateurs (Bowyer et al. 20015). Les cas ou les femelles occupent de meilleurs territoires
que les males (Bowyer 1984 ; Clutton-Brock et al. 1987 ; Main et Coblentz 1996) sont
probablement le résultat de différences dans les besoins nutritionnels des deux sexes (sensu
Barboza et Bowyer 2000, 2001).

Néanmoins, ces femelles pourraient simultanément choisir des sites offrant une nourriture
de haute qualité tout en minimisant le risque de prédation dans des zones offrant davantage
de couvertures pour se cacher. Il sera nécessaire de comprendre si les femelles font un
compromis entre la nourriture et le risque de prédation ou si elles minimisent le rapport entre
le risque de prédation et la nourriture (Bowyer et al. 1998, 1999) afin de trier parmi ces causes
potentielles de ségrégation sexuelle. Il est important de noter que les deux hypotheses
principales concernant la ségrégation sexuelle pourraient interagir pour produire une variété
de résultats en ce qui concerne la qualité de l'alimentation obtenue par les sexes dans
différents environnements, ce qui ne peut étre interprété facilement sans une connaissance
approfondie de la maniére dont le risque de prédation et les besoins nutritionnels des sexes
conduisent a leur séparation niche.
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FIG. 6. Abondance relative des prédateurs dans les zones occupées principalement par des mouflons méles ou femelles
adultes (Ovis canadensis), comté de San Bernardino, Californie, 1987-1990. La taille des échantillons apparait au-
dessus des barres et représente le nombre de transects, les images évaluées & partir des films enregistrés par des
caméras & intervalles réguliers et le temps de vol en hélicoptére (d'aprés Bleich et al. 1997)

GESTION ET CONSERVATION DES SEXES

Mes collegues et moi-méme avons suggéré que les besoins écologiques des sexes chez les
ruminants polygames étaient suffisamment différents pour qu'ils soient gérés comme s'il
s'agissait d'especes distinctes (Bowyer et al. 20014 ; Kie et Bowyer 1999 ; Stewart et al. 20035).
Les biologistes savent depuis des décennies que la chasse des femelles a plus d'impact sur la
productivité (c'est-a-dire le recrutement des jeunes) des populations d'ongulés que la chasse
des males (par exemple, Kie et al. 2003 ; McCullough 1979). Ce résultat s'explique par le fait
que les sexes vivent séparés pendant une grande partie de I'année et que, par conséquent,
les males ne sont pas en concurrence aussi intense avec les jeunes pour le fourrage que les
femelles adultes. Par conséquent, les manipulations de I'habitat qui affectent le fourrage (ou
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d'autres exigences de niche) pour un sexe ont la capacité d'influencer la productivité de ce
sexe de maniere disproportionnée par rapport a l'autre. De méme, la modification de
'habitat occupé par un sexe pendant la ségrégation peut profiter a un sexe plutot qu'a l'autre
(Bowyer et al. 20014 ; Stewart et al. 20034 ; Fig. 3). Peu d'attention a été accordée a la maniere
dont la manipulation de I'habitat pourrait affecter différemment les sexes des ruminants. En
effet, les gestionnaires de paturages ont largement ignoré les effets différentiels des
manipulations de I'habitat sur les sexes des grands mammiferes, et seuls les textes les plus
récents sur la gestion de la faune sauvage mentionnent ce sujet (Bolen et Robinson 2003 ;
Krausman 2002).

La ségrégation sexuelle des ruminants peut affecter la dynamique prédateur-proie (Bowyer
et al., sous presse). Par exemple, un ruminant male tué par un prédateur aura un effet
proportionnellement moindre sur le recrutement des jeunes dans la population de proies que
la mort d'une femelle (McCullough 1979). Cependant, comme les males des ruminants
dimorphiques sont considérablement plus grands que les femelles (Weckerly 1998), la plus
grande quantité de nourriture qu'ils fournissent est susceptible d'influencer davantage la
reproduction des prédateurs que les femelles ou les jeunes, plus petits. Ces deux résultats
sont susceptibles d'influencer la dynamique prédateur-proie d'une maniére qui n'est pas prise
en compte dans les modeles existants (Bowyer et al., sous presse). La répartition spatiale des
sexes chez les ruminants et les effets de cette répartition sur la dynamique prédateur-proie
sont des sujets qui nécessitent de toute urgence des recherches supplémentaires.

Les mouflons males peuvent effectuer de longs déplacements (15 km) depuis les zones
occupées pendant la ségrégation vers les zones occupées par les femelles pendant la période
du rut (Bleich et al. 1997). Les mouflons des deux sexes utilisent clairement des habitats
différents pendant ces déplacements, un résultat qui doit étre pris en compte dans les
modeles de conservation. Néanmoins, trop peu d'attention a été accordée aux corridors
nécessaires aux déplacements vers et depuis les zones de ségrégation et d'agrégation dans la
conservation de ces ongulés de montagne uniques (Bleich et al. 1997). De plus, la maniére
dont les sexes se séparent puis s'agrégent pour s'accoupler pourrait affecter le flux génétique
et donc la diversité génétique des populations (Rubin et Bleich, sous presse). En effet, tout
processus qui entraine une distribution non contigué des animaux dans le paysage est
susceptible d'affecter le flux génétique et la diversité (Chesser 19914, 19914). Cependant,
I'étude de la ségrégation sexuelle doit encore passer du domaine de I'écologie et du
comportement a celui de la biologie de la conservation et de la génétique, ce qui constitue un
défi pour l'avenir.

De méme, les changements dans l'organisation sociale et la répartition des sexes des
ruminants dans le paysage pourraient affecter la propagation de certains parasites et maladies
(Schauber et Woolf 2003). Par exemple, lorsque les mouflons males utilisent des terrains
moins escarpés que les femelles (Bleich et al. 1997), les males pourraient entrer en contact
avec du bétail, porteur d'agents infecticux (Krausman et Bowyer 2003), ou étre plus sensibles
que les femelles a d'autres sources de mortalité telles que les collisions avec des véhicules
(Rubin et Bleich, sous presse). Il est clair que les sexes doivent étre considérés séparément
lorsqu'on examine les taux et les causes de mortalité.
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La ségrégation sexuelle peut également biaiser les estimations de population pour les grands
herbivores. Siles sexes ne sont pas échantillonnés pendant les périodes de regroupement, il
est alors nécessaire de disposer d'une connaissance complete de leur répartition spatiale afin
de concevoir des protocoles d'échantillonnage permettant d'inclure les deux sexes dans les
estimations de la taille de la population. Trop souvent, les estimations de population et les
mesures de 'utilisation et de la sélection de I'habitat sont présentées pour 'ensemble de la
population, sans tenir compte des différentes exigences en mati¢re de niche et des
distributions spatiales des sexes qui en résultent. Une telle approche est imprudente et risque
d'entrainer des erreurs de gestion liées a la chasse des animaux et a la manipulation de
I'habitat. Il est clairement nécessaire d'intégrer les connaissances existantes sur la ségrégation
sexuelle chez les ruminants dans la planification de la conservation et de la gestion.

BESOINS FUTURS EN MATIERE DE RECHERCHE

Plusicurs domaines de recherche fructueux sont susceptibles d'approfondir notre

compréhension de la ségrégation sexuelle. L'hypothése gastrocentrique doit étre testée (sensu
Knott et al.,, sous presse), en particulier les différences entre les sexes dans leur capacité a
digérer et a assimiler des régimes alimentaires de qualité différente (Barboza et Bowyer 2001).
De plus, ce modele allométrique, qui intégre les stratégies de cycle de vie des sexes,
n'explique pas pourquoi les femelles non reproductrices se séparent spatialement des males
de la méme manicre que les femelles qui supportent les couts de la gestation et de la lactation.
Peut-étre que certains aspects du risque de prédation ou d'autres facteurs sociaux seront
nécessaires pour résoudre cette question (Bon et Campan 1996 ; Bonenfant et al. 2004). Je
pense toutefois que ces questions doivent étre replacées dans le cadre général des hypothéses
existantes sur la ségrégation sexuelle et éviter les écueils d'une approche trop proximale. Les
hypotheses doivent également expliquer la nature répandue de la ségrégation sexuelle, ne pas
confondre cause et effet, et étre vérifiables (Tableaux 2 et 3).

Le concept de ségrégation sexuelle doit étre intégré de manicre plus compléte dans les
disciplines de la gestion des paturages et de la faune sauvage et devenir une considération
standard, non seulement dans la conception de la recherche, mais aussi dans la planification
des manipulations de l'habitat et des prélévements d'animaux. De méme, il est nécessaire
que les domaines de la biologie de la conservation et de la génétique commencent a adopter
des hypotheses liées a la ségrégation sexuelle et a intégrer ces idées dans leurs disciplines.

Enfin, des expériences plus manipulatrices sont nécessaires pour tester les hypothéses
concernant la ségrégation sexuelle. Certains auteurs ont déja commencé a mener de telles
recherches (Bowyer et al. 20014 ; Kie et Bowyer 1999 ; Spaeth et al. 2004 ; Stewart et al.
20035), mais des travaux supplémentaires seront nécessaires, en particulier pour résoudre les
questions concernant les especes en liberté. Bien que je pense que cette étude résolve de
nombreux problémes de longue date dans les études sur la ségrégation sexuelle, elle n'est en
aucun cas la réponse définitive. J'espere que cette étude fournira un cadre pour les recherches

futures.
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