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Résumé 
Chez les grands mammifères herbivores, l'augmentation de la taille des groupes en fonction 
de l'ouverture de l'habitat a d'abord été considérée comme une réponse adaptative, codée 
chez l'individu. Cependant, il pourrait s'agir d'une propriété émergente : si les groupes 
étaient des unités non permanentes, fusionnant et se séparant fréquemment, alors toute 
augmentation de la distance à laquelle les animaux se perçoivent les uns les autres pourrait 
augmenter le taux de fusion des groupes et donc la taille moyenne des groupes. Les modèles 
dynamiques et les données empiriques soutiennent cette deuxième hypothèse. Cela ne 
signifie pas pour autant que des modifications adaptatives de la taille moyenne des groupes 
ne peuvent pas se produire. Cependant, cela change la façon dont nous pouvons envisager 
l'histoire de la grégarité chez les grands herbivores au cours du Tertiaire. 
 

INTRODUCTION 
Les grands mammifères herbivores, tels que les ruminants ou les kangourous, forment des 

groupes facilement reconnaissables sur le terrain : ils sont composés d'individus situés à une 

courte distance les uns des autres et qui, le plus souvent, se livrent à une activité commune, 

par exemple se nourrir, se déplacer ou se reposer. La taille de ces groupes est très variable et 

fait l'objet d'études de la part des éthologues et des écologistes depuis environ 40 ans. 

 

Deux tendances générales ont été identifiées très tôt. Premièrement, au sein d'une même 

espèce, la taille des groupes tend à augmenter avec la densité de population (Spinage, 1969 ; 

Johnson, 1983 ; Wirtz et Lörscher, 1983 ; Tableau 1). Deuxièmement, la taille des groupes 

augmente avec l'ouverture de l'habitat : alors que les groupes sont petits dans les habitats 

forestiers, ils sont beaucoup plus grands dans les prairies et autres paysages ouverts. Cette 

deuxième tendance a été initialement signalée chez les antilopes Africaines prises dans leur 

ensemble, en tenant compte de l'habitat typique et de la taille des groupes de chaque espèce 

(Estes, 1974 ; Jarman, 1974). Elle a ensuite été observée au sein d'espèces utilisant des habitats 

plus ou moins ouverts (Leuthold, 1970 ; Evans, 1979 ; LaGory, 1986 ; Hillman, 1987 ; 

Tableau 2 ; Fig. 1). 
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Tableau 1. Variation de la taille des groupes en fonction de la densité de population chez différentes espèces de 
grands herbivores (les Macropus spp. sont des kangourous, qui sont des marsupiaux ; les autres espèces sont des 
ruminants, c'est-à-dire des euthériens) 

 
 
Tableau 2. Variation de la taille des groupes en fonction de l'ouverture de l'habitat chez différentes espèces de grands 
herbivores (Macropus giganteus est un kangourou, qui est un marsupial ; les autres espèces sont des ruminants, c'est-à-

dire des euthériens) 

 

 

Ces deux tendances générales ont rapidement été expliquées de deux manières divergentes. 

Dès 1964, Caughley a émis l'hypothèse que les groupes de grands herbivores étaient des 

unités non permanentes qui fusionnaient et se séparaient souvent. Sur cette base, l'auteur 

a suggéré que toute augmentation de la densité de population devrait augmenter le taux de 

rencontre des groupes, et donc la taille moyenne des groupes. Cette proposition purement 

mécaniste équivaut à dire que la taille des groupes est une propriété émergente, résultant de 

multiples événements de fusion et de fragmentation, et qu'elle est sensible aux variations de 

la densité de population. 

 

Contrairement à la proposition de Caughley, la variation de la taille des groupes en fonction 

de l'ouverture de l'habitat était considérée comme une adaptation biologique, codée dans 

l'individu. Un argument central, développé par Estes (1974) et Jarman (1974), était que dans 

un habitat fermé, un herbivore peut facilement réduire la probabilité d'être détecté par les 

prédateurs en se montrant discret et, surtout, en vivant en petits groupes. En revanche, dans 
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un habitat ouvert, il est plus difficile d'échapper à l'attention. Être entouré de nombreux 

congénères devrait alors assurer la meilleure protection contre les prédateurs car, en cas 

d'attaque, il y a une forte probabilité que la victime soit un autre membre du groupe 

(« évitement égoïste des prédateurs par regroupement » ; Hamilton, 1971). En conséquence, 

la sélection naturelle aurait dû retenir les individus préférant se trouver au sein de petits 

groupes dans un habitat fermé et au sein de grands groupes dans un paysage ouvert. 

 

Comme elles se rapportent à l'effet de deux facteurs écologiques différents, ces hypothèses 

contrastées semblent avoir été implicitement considérées comme compatibles, et l'opposition 

entre émergence et codage individuel est longtemps passée inaperçue. De plus, la plausibilité 

des deux hypothèses est restée longtemps incontestée. La situation a changé grâce aux 

travaux théoriques et empiriques menés dans les années 1980 et 1990. 

 

 
Figure 1. Fréquences relatives des tailles des groupes de chevreuils (Capreolus capreolus) enregistrées en hiver dans 
deux zones d'étude, et pour deux niveaux de densité de population soutenus par les deux zones à quelques années 

d'intervalle (n : nombre de groupes observés, animaux solitaires inclus ; d'après Gerard et al. 1995, avec l'autorisation 
de la Revue d'Écologie Terre et Vie). La taille des groupes augmente avec la densité de population (test U de Mann-
Whitney : en forêt, P < 0,0001 ; en plaine ouverte, P = 0,001) et l'ouverture de l'habitat (à faible densité, P < 0,0001 
; à forte densité, P < 0,0001) 

 

Modèles supposant la recherche d'une taille optimale 
Une étape importante a été franchie lorsque Sibly (1983) a eu l'idée de développer et 

d'examiner les propriétés d'un modèle dynamique de formation de groupes formalisant l'idée 

que les individus manifestaient des préférences pour des tailles de groupes façonnées par la 

sélection naturelle. 

 

Les hypothèses de base de ce modèle sont les suivantes. Premièrement, il existe une relation 

entre l'aptitude et la taille du groupe, de sorte que l'aptitude est maximisée pour une taille 

donnée (selon le raisonnement d'Estes et Jarman, la taille optimale devrait être petite dans 

un habitat fermé et grande dans un habitat ouvert). Deuxièmement, les individus se 

comportent comme s'ils savaient quelle taille de groupe, dans l'environnement réel, leur 

donnera une meilleure aptitude qu'une autre : au cours de leurs rencontres, chaque individu 

quitte un groupe pour un autre dès que la taille de ce dernier améliore son aptitude. 



Gerard et al. 2002                                                                                                            Traduction DeepL & RP – 04/02/2026 4 

 

Bien que ces hypothèses semblent prescrire la taille du groupe qui devrait être obtenue, le 

modèle de Sibly présente des propriétés émergentes plutôt déroutantes. 

 

1. La taille moyenne des groupes à l'équilibre est, de manière inattendue, généralement 

supérieure à la taille optimale. La raison n'est pas très difficile à comprendre. Supposons 

qu'un animal solitaire rencontre un groupe de taille optimale s*. Aucun des membres du 

groupe ne le quittera, mais l'individu solitaire rejoindra le groupe, à condition que le fait d'être 

dans un groupe de taille s* + 1 lui procure une meilleure aptitude que d'être seul. Des groupes 

encore plus grands peuvent se former de la même manière, à condition que leurs membres 

conservent une aptitude supérieure à celle d'un individu solitaire. 

2. À l'équilibre, aucun groupe ne présente une taille inférieure à la taille optimale, et l'écart 

type des tailles des groupes est toujours extrêmement limité (≤0,5). Cela ne correspond pas 

à la distribution des tailles de groupes observée chez les grands herbivores, où les petits 

groupes sont rarement absents, même lorsque la taille moyenne du groupe est importante, et 

où l'écart type des tailles de groupes peut être très important, en particulier lorsque la 

moyenne est élevée (Tableau 1, Tableau 2 et Figure 1). 

3. La taille moyenne des groupes à l'équilibre dépend de la distribution initiale de la taille des 

groupes. Cependant, elle ne dépend pas de la densité de population. L'absence d'effet de la 

densité de population contraste avec l'effet observé dans les populations de grands 

herbivores. 

4. Une fois l'équilibre atteint, les groupes ne fusionnent ni ne se divisent plus : ils deviennent 

des unités permanentes. Cela contredit la grande labilité des groupes révélée chez un 

nombre croissant d'espèces de grands herbivores depuis le début des années 1980 (Muray, 

1981 ; Schaal, 1982 ; Southwell, 1984b ; Fichter, 1987 ; Hillman, 1987 ; Putman, 1988 ; 

Barrette, 1991 ; Estes, 1991 ; Le Pendu et al., 1995, 2000). De plus, cela montre que le modèle 

de Sibly est incompatible avec l'hypothèse proposée par Caughley concernant l'augmentation 

de la taille des groupes en fonction de la densité de population. 

 

Le modèle de Sibly a été développé au cours des années 1980 et 1990, en introduisant 

l'altruisme envers les parents et/ou la possibilité pour les membres du groupe de limiter 

l'augmentation de la taille de leur groupe en repoussant les nouveaux arrivants (voir Giraldeau 

et Caraco, 2000, pour une revue). En effet, le modèle initial ignorait la sélection par la 

parenté. De plus, en rejoignant un groupe dont la taille était supérieure ou égale à la taille 

optimale, un individu améliorait sa condition physique, mais réduisait celle des membres du 

groupe, de sorte que ces derniers pouvaient être supposés repousser le nouveau venu. 

Certaines de ces modifications du modèle initial améliorent la première propriété décrite ci-

dessus dans la mesure où elles conduisent, à l'équilibre, à une taille moyenne du groupe qui 

tend à se rapprocher de la taille optimale. Cependant, elles n'améliorent pas les autres 

propriétés du modèle. Elles restent donc à la fois incompatibles avec les données enregistrées 

chez les grands herbivores et incompatibles avec l'hypothèse de Caughley. 

 

Modèles de fusion-fission 
Selon Caughley (1964), une augmentation de la densité de population devrait augmenter la 

taille moyenne des groupes qui fusionnent et se séparent fréquemment, en augmentant le 

taux de rencontre entre les groupes et donc leur fusion. Suivant le même raisonnement, on 
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pourrait émettre l'hypothèse que toute augmentation de l'ouverture de l'habitat, et donc de 

la distance à laquelle les groupes peuvent se percevoir les uns les autres, devrait augmenter le 

taux de fusion des groupes, et donc la taille moyenne des groupes (Gerard et al., 1993). Cela 

devrait au moins être le cas, à condition que la fusion des groupes résulte d'une attraction 

entre les groupes. Il est clair que si la fusion des groupes résulte de simples « collisions », 

alors la distance à laquelle les animaux peuvent se percevoir mutuellement ne devrait avoir 

aucune influence. 

 

La plausibilité de cette hypothèse a été confirmée au milieu des années 1990, lorsque 

Bonabeau et Dagorn (1995), Gueron et Levin (1995) et deux des auteurs du présent article 

(Gerard et Loisel, 1995) ont développé de nouveaux modèles dynamiques de formation de 

groupes. Ces modèles contrastaient avec celui de Sibly en ce sens qu'ils supposaient que les 

groupes fusionnaient et se séparaient sans que les individus ne privilégient une taille 

particulière. Il s'agissait en fait de généralisations d'un modèle précédent de Cohen (1971), 

dans lequel on supposait que les « groupes occasionnels » augmentaient ou diminuaient d'un 

seul individu (voir également Okubo, 1986 : pp. 45-49). 

 

Le modèle de Bonabeau et Dagorn (1995) est probablement le plus simple. Premièrement, 

les groupes (y compris les individus solitaires) qui composent la population sont supposés se 

déplacer de manière aléatoire. Deuxièmement, deux groupes arrivant dans la même partie 

de l'espace fusionnent systématiquement, puis se comportent comme un seul groupe. 

Troisièmement, à chaque étape, une fraction p des individus quittent les groupes auxquels 

ils appartiennent pour devenir temporairement solitaires. 

 

Dans sa version de base, le modèle de Gueron et Levin (1995) diffère de ce dernier sur deux 

points. Premièrement, deux groupes qui arrivent en vue l'un de l'autre fusionnent avec une 

probabilité indépendante de leur taille, mais pas nécessairement égale à 1. Deuxièmement, 

les groupes sont supposés se diviser en deux (et pas seulement perdre des individus isolés) 

avec une probabilité 𝛽s, où 𝛽 est une constante et s, la taille du groupe. Ici, 𝛽 peut être 

interprété comme la probabilité avec laquelle un individu adopte une trajectoire différente de 

celle des autres membres du groupe et est éventuellement suivi par certains d'entre eux. En 

pratique, la distribution de la taille des groupes qui se divisent est supposée être uniforme. 

 

Les hypothèses de notre modèle (Gerard et Loisel, 1995) sont plus complexes que celles 

considérées par Bonabeau et Dagorn, et Gueron et Levin. Premièrement, comme cela est 

plus ou moins implicite dans les deux derniers modèles, chaque individu est supposé capable 

de détecter tout congénère présent dans une zone a, caractérisant l'ouverture de l'habitat. 

Deuxièmement, chaque individu oscille de manière probabiliste entre un état « social » et 

un état « individualiste ». Lorsqu'il est en état social, un animal rejoint chaque congénère 

perçu, puis se comporte de manière à rester avec lui. En revanche, lorsqu'il est dans l'état 

individualiste, un animal se déplace sans tenir compte de ses congénères. En conséquence, 

les groupes fusionnent par attraction et se séparent. Lorsque deux individus (ou groupes 

d'individus) en état social se perçoivent mutuellement, les individus fusionnent et forment 

un seul groupe. Lorsqu'un individu (ou un groupe d'individus) en état social perçoit un animal 

en état individualiste, il le rejoint. Dans ce cas, le groupe qui en résulte comprend en fait un 

leader, qui est l'animal en état individualiste. Cependant, si, au sein d'un groupe de ce type, 
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un deuxième individu s'avère être individualiste, alors le groupe comprend deux leaders se 

déplaçant indépendamment l'un de l'autre ; en conséquence, les autres membres du groupe 

se répartissent au hasard (avec une probabilité de 1/2) près des deux leaders, et le groupe se 

divise. La probabilité 𝜀 de passer de l'état social à l'état individualiste et la probabilité 𝜇 du 

passage inverse sont fixes, de sorte que le comportement de l'individu est indépendant de 

l'ouverture de l'habitat, de la densité de population et de la taille du groupe. 

 

Bien qu'ils reposent sur des hypothèses différentes, le modèle de Bonabeau et Dagorn (1995), 

le modèle de Gueron et Levin (1995) et notre modèle présentent des propriétés émergentes 

remarquablement similaires. 

 

1. La première propriété commune aux trois modèles est que les distributions de la taille des 

groupes obtenues à l'équilibre ressemblent à celles habituellement observées dans les grandes 

populations d'herbivores : la fréquence des groupes présente un seul maximum pour les 

individus isolés ou les petits groupes, puis diminue de façon monotone avec la taille du 

groupe ; de plus, l'écart type de la taille des groupes tend à être important lorsque la moyenne 

est élevée. 

2. Quel que soit le modèle, la distribution de la taille des groupes obtenue à l'équilibre pour 

des valeurs données des paramètres est indépendante de la distribution initiale de la taille des 

groupes, à condition que la densité de population reste inchangée. 

3. Quel que soit le modèle et les valeurs de ses paramètres, toute augmentation de la densité 

de population entraîne, à l'équilibre, non seulement une augmentation de la taille moyenne 

des groupes, comme le suggère Caughley, mais aussi une augmentation de la densité des 

groupes (c'est-à-dire le nombre de groupes par unité de surface). 

4. Quel que soit le modèle et les valeurs de ses autres paramètres, toute augmentation de la 

distance à laquelle les groupes peuvent se percevoir les uns les autres augmente la taille 

moyenne des groupes à l'équilibre (voir la Figure 2 pour une illustration avec notre modèle). 

En fait, dans les trois modèles, multiplier la superficie perçue par les individus par un facteur 

k a exactement le même effet sur la taille moyenne des groupes que multiplier la densité de 

population par le même facteur (Gerard et Loisel, 1995 ; Gueron et Levin, 1995 ; annexe). 

 

Vérification des hypothèses et des prédictions 
Les modèles de fusion-fission que nous venons de décrire présentaient donc des propriétés 

émergentes réalistes. De plus, ils montraient que le même mécanisme pouvait être à l'origine 

à la fois de l'augmentation de la taille des groupes avec la densité de population et de 

l'augmentation de la taille des groupes avec l'ouverture de l'habitat. Il restait à vérifier les 

principales hypothèses de base des modèles, ainsi que les prédictions qui pouvaient être 

déduites de leurs propriétés émergentes. C'est ce que nous avons commencé à faire dans une 

population de chevreuils (Capreolus capreolus) vivant dans une plaine cultivée ouverte du nord 

de la France (Marchal, 1998 ; Marchal et al., 1998). Les données ont été enregistrées entre 

novembre et avril, la saison où l'observabilité est maximale en raison de la forte proportion 

de champs labourés et de la faible hauteur des cultures dans les champs cultivés 

(principalement des céréales d'hiver et du colza). 
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Figure 2. Fréquences relatives des tailles de groupe obtenues à l'équilibre avec le modèle de Gerard et Loisel (1995), 
pour deux valeurs de densité de population et deux valeurs de la zone perçue par l'individu (d'après Gerard et al., 

1997, avec l'autorisation des éditions Hermes). Dans tous les cas, les probabilités de changement d'état individuel sont 

𝜇 = 0,9 et  𝜀 = 0,1 

 

Tout d'abord, nous avons vérifié que les groupes de chevreuils, comme ceux de nombreux 

autres herbivores, étaient des unités non permanentes. À cette fin, nous avons suivi 73 

groupes pendant 3 heures ou plus. La proportion de ces groupes qui ne s'étaient pas séparés 

ou fusionnés avec un autre groupe depuis le début de leur observation a diminué rapidement 

et régulièrement au fil du temps : après 2 h 38 min d'observation, la moitié d'entre eux avaient 

vu leur composition modifiée par au moins un événement de fusion ou de fission (Marchal 

et al., 1998). 

 

Nous avons ensuite vérifié que la fusion des groupes impliquait généralement une 

interattraction, et donc une perception à distance. Parmi les 103 fusions observées, 3% 

étaient de simples « collisions » : elles se produisaient lorsque deux groupes se rencontraient 

à l'orée d'un bois, sans s'être préalablement perçus (comme le montre l'absence de tout 

comportement dirigé vers les membres de l'autre groupe avant la rencontre, et les réactions 

manifestées lors de la rencontre). Dans certains autres cas (21%), la fusion faisait suite à une 

perturbation humaine. Cependant, dans 76% des cas, la fusion résultait d'une attraction 

entre des groupes dont les membres se percevaient incontestablement : les chevreuils d'au 

moins un des deux groupes regardaient les membres de l'autre groupe et s'approchaient d'eux 

sur une distance souvent supérieure à 100 m (Marchal et al., 1998). 

 

Nous avons également examiné les causes de la séparation. Parmi les 76 cas de séparation 

observés, 11% ont suivi une perturbation humaine et 21% ont été causés par des interactions 

agonistiques entre les membres du groupe. Enfin, 68% se sont produits lorsqu'un individu, 

seul ou suivi par d'autres, a quitté le groupe sans qu'il y ait eu d'interactions visibles préalables 

entre les membres du groupe (Marchal et al., 1998). En d'autres termes, la plupart des 

séparations ont été causées par le départ spontané d'un individu qui, jusqu'à ce moment-là, 

se comportait de manière à rester avec les autres membres du groupe. Ainsi, le mécanisme 
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de fission du groupe explicitement inclus dans notre modèle et suggéré dans le modèle de 

Gueron et Levin (1995) semblait plutôt réaliste, du moins dans le cas des chevreuils. 

 

Nous avons ensuite testé certaines prédictions pouvant être déduites des propriétés 

émergentes des modèles de fusion-fission. Tout d'abord, les chevreuils étant actifs aussi 

bien le jour que la nuit (comme beaucoup d'autres grands herbivores), nous nous attendions 

à ce que la taille des groupes soit plus importante au coucher du soleil, après toute la période 

de lumière du jour pendant laquelle les animaux peuvent se percevoir à longue distance, qu'au 

lever du soleil, après une période de visibilité réduite. Cette prédiction s'est avérée correcte : 

la taille moyenne ± SD des groupes échantillonnés dans les 3 heures précédant le coucher du 

soleil était de 6,25 ± 4,43 (n = 232) contre seulement 4,66 ± 3,64 (n = 440) dans les trois 

heures suivant le lever du soleil (test U de Mann-Whitney, P < 0,0001). De plus, les 

événements de fusion semblaient être plus fréquents que les événements de rupture entre le 

lever et le coucher du soleil, et plus particulièrement pendant les premières heures de la 

journée (Marchal et al., 1998). 

 

Selon les propriétés des modèles, nous nous attendions également à ce qu'une augmentation 

de la densité de population entraîne non seulement une augmentation de la taille moyenne 

des groupes, mais aussi une augmentation de la densité des groupes. Cela a été testé en tirant 

parti du fait que, dans la zone d'étude, la densité de population locale variait fortement car 

les champs (20 hectares chacun en moyenne) étaient plus ou moins attractifs pour les 

chevreuils selon le type de végétation qu'ils abritaient. Comme prévu, la taille moyenne des 

groupes (Kendall's 𝜏 = 0,71 ; n = 6 ; P unilatéral = 0,042) et la densité des groupes (𝜏 = 0,73 ; 

n = 6 ; P unilatéral = 0,028) semblaient être positivement corrélées à la densité de population 

locale sur les six principaux types de champs présents dans la zone d'étude (Marchal, 1998). 

Il convient de souligner que l'augmentation de la densité des groupes avec la densité de 

population est certainement une loi très générale chez les grands herbivores. La densité des 

groupes, dans une population, peut être estimée en divisant la densité de population par la 

taille moyenne des groupes, et ce calcul, effectué dans chacun des cas décrits dans le Tableau 

1, révèle invariablement une augmentation de la densité des groupes avec la densité de 

population. 

 

Des recherches plus quantitatives doivent maintenant être menées. En particulier, le 

comportement d'agrégation et de locomotion des individus doit être quantifié et comparé 

entre les habitats fermés et ouverts. Cependant, il semble raisonnable de dire dès à présent 

que la taille des groupes chez les grands herbivores est émergente et n'est pas codée chez 

l'individu. 

 

Considérations évolutives 
Sur cette base, il est désormais intéressant de revenir aux considérations évolutives. Selon les 

paléontologues, les continents abritaient presque exclusivement des écosystèmes forestiers 

pendant les 40 premiers millions d'années du Tertiaire (Janis, 1993). Par la suite, en raison 

des changements climatiques à grande échelle survenus au cours du Miocène (il y a 23 à 5 

millions d'années), des paysages ouverts ont commencé à se développer, et plusieurs lignées 

de grands herbivores les ont colonisés. Dans ce contexte, l'hypothèse du codage individuel 

de la taille du groupe impliquait que les colonisateurs des plaines ouvertes ne formaient de 
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grands troupeaux qu'après que la sélection naturelle les eut adaptés à leur nouvel 

environnement. L'hypothèse de la taille émergente du groupe suggère une autre possibilité : 

à condition que le comportement des formes ancestrales ait été similaire à celui des espèces 

forestières actuelles, elle suggère que les colonisateurs des terres ouvertes ont spontanément 

formé de grands groupes. 

 

Le chevreuil fournit en fait un exemple moderne (Gerard et al., 1995). Cette espèce est un 

herbivore forestier. Cela est attesté par les habitats qu'il utilise généralement (Eisenberg, 

1981 ; Putman, 1988), ainsi que par ceux qu'il utilisait autrefois. En effet, les données 

paléontologiques montrent que la répartition du chevreuil a suivi celle des zones boisées 

pendant la fin de la période glaciaire et la période postglaciaire (Hufthammer et Aaris-

Sorensen, 1998). De plus, il est clair que le système digestif du chevreuil ne lui permet pas 

de se nourrir de fourrage grossier, tel que celui fourni par les graminées pendant la majeure 

partie de l'année dans les habitats ouverts (Duncan et al., 1998). Néanmoins, à mesure que 

la taille de ses populations augmentait dans les habitats forestiers il y a environ 40 ans, l'espèce 

a commencé à coloniser les grands champs, presque dépourvus de toute présence humaine, 

qui ont résulté de la mécanisation récente de l'agriculture. Et dès qu'il a quitté les zones 

boisées, le chevreuil a formé des groupes beaucoup plus importants (Fig. 1). 

 

Cela ne veut pas dire que la taille moyenne des groupes dans lesquels se trouve l'individu ne 

peut pas subir de modifications adaptatives. Si un individu avait moins tendance à quitter 

spontanément le groupe dans lequel il se trouve que les autres individus de la population, il 

serait à l'origine de moins de divisions de groupes et se retrouverait donc dans des groupes 

un peu plus grands en moyenne. On peut donc imaginer que la sélection naturelle affine la 

probabilité de départ spontané, c'est-à-dire le paramètre p dans le modèle de Bonabeau et 

Dagorn, le paramètre 𝛽 dans celui de Gueron et Levin, ou le paramètre 𝜀 dans notre modèle. 

Bien sûr, une telle modification adaptative ne pourrait se produire que si les paramètres 

concernés sont réellement affectés par des mutations (et, si possible, par des mutations 

n'ayant pas d'effet sur d'autres aspects du phénotype). En outre, il reste à prouver que la 

taille du troupeau des grands herbivores influence réellement la condition physique de 

l'individu. Lorsqu'un prédateur attaque avec succès le troupeau, une taille de groupe accrue 

diminue certainement la probabilité pour un membre donné du groupe d'être la victime. 

Néanmoins, la fréquence à laquelle un troupeau est attaqué augmente probablement avec 

sa taille. En effet, une taille plus importante devrait augmenter à la fois le risque de détection 

(que ce soit à courte distance dans un habitat fermé ou à grande distance dans un habitat 

ouvert) et la chance, pour le prédateur, que le troupeau comprenne une proie vulnérable. De 

plus, la panique qui s'empare d'un grand troupeau pourrait augmenter la probabilité de 

réussite de l'attaque du prédateur. 

 

Quoi qu'il en soit, il convient de noter que le contrôle exercé par la sélection naturelle, s'il 

existe, restera limité. En effet, la dynamique de fusion et de fission des groupes implique que 

chaque individu se trouve dans des groupes dont la taille varie considérablement et qui sont 

donc souvent sous-optimaux. De plus, le processus de fusion-fission rend la taille moyenne 

des groupes dans lesquels se trouve l'individu sensible aux fluctuations de la densité de 

population, ce qui ne peut qu'aggraver le problème. 
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