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Au p�turage, lÕanimal doit rechercher et pr�lever sa nourriture. Il est
soumis � des contraintes climatiques, topographiques, et de pr�dation.
Les caract�ristiques des ressources fourrag�res influencent aussi la
r�partition des animaux au sein de lÕhabitat, leur r�gime alimentaire et
leur impact sur le milieu. Mieux comprendre la relation animal-
v�g�tation est n�cessaire pour d�velopper des syst�mes de gestion qui
favorisent le maintien par le p�turage dÕune ressource suffisamment
riche et abondante. Dans ces conditions, lÕanimal peut couvrir ses
besoins nutritionnels et assurer une productivit� suffisante, tout en
participant � lÕentretien du milieu.

R�sum�
Mieux comprendre la relation animal-v�g�tation est n�cessaire pour d�velopper
des syst�mes de gestion qui favorisent le maintien par le p�turage dÕune ressource
suffisamment riche et abondante. Dans ces conditions, lÕanimal peut couvrir ses
besoins nutritionnels et assurer une productivit� suffisante, tout en participant �
lÕentretien du milieu. LÕarticle fait le point, � partir dÕun grand nombre de travaux
exp�rimentaux, sur les facteurs qui influencent la s�lection et lÕutilisation des sites
et stations alimentaires par les herbivores. La premi�re partie est consacr�e au
cadre th�orique dans lequel sont discut�es les observations exp�rimentales. Le
contexte g�n�ral de la Th�orie de lÕAlimentation Optimale (TAO) et ses pr�dictions,
sont d�crits. LÕÇ applicabilit� È, lÕutilit� et la validit� des mod�les dÕoptimisation
dans lÕ�tude du comportement alimentaire des herbivores sont tout particuli�re-
ment consid�r�es. Ensuite, est �tudi�e lÕinfluence des diff�rents facteurs, tro-
phiques (quantit� et qualit� des ressources fourrag�res, esp�ce v�g�tale), environ-
nementaux (topographie, distance aux points dÕeau, pr�sence dÕabris et risques de
pr�dation) et animaux (capacit�s cognitives et organisation sociale) sur la s�lec-
tion et lÕutilisation des sites et des stations alimentaires par les herbivores.

La TAO permet dÕexpliquer les strat�gies alimentaires des herbivores. Cependant,
les choix des animaux ne sont en g�n�ral pas aussi absolus que ceux pr�dits. En
conditions naturelles, les animaux r�pondent non seulement � la ressource ali-
mentaire, mais aussi � diff�rentes contraintes externes (environnement non ali-
mentaire) et internes (m�moire, discrimination). DÕautres approches compl�men-
taires, telles lÕÇ h�donisme È et la Ç sagesse nutritionnelle È, susceptibles
dÕinfluencer les choix des animaux, sont bri�vement analys�es.

Le processus de p�turage peut �tre vu
comme le r�sultat dÕune succession de d�ci-
sions prises par lÕanimal � diff�rentes �chelles
spatio-temporelles (figure 1, Senft et al 1987).

Les animaux choisissent leur habitat au sein
duquel ils s�lectionnent des Ç sites alimen-
taires È. Sur ces sites, ils choisissent et exploi-
tent des Ç stations alimentaires È d�finies
comme les Ç surfaces p�turables sans d�place-
ment des pattes avant È (Goddard 1968).
Enfin, � lÕ�chelle de la Ç touffe v�g�tale È, ils
pr�l�vent leurs bouch�es. Par le choix des
sites quÕils p�turent, les herbivores peuvent
augmenter leur vitesse dÕingestion (Demment
et Laca 1993, Laca et al 1993). Cependant,
lorsque les ressources sont tr�s dispers�es ou
h�t�rog�nes, la fr�quence des prises alimen-
taires et la vitesse dÕingestion peuvent �tre
r�duites par le temps de d�placement entre
sites pr�f�r�s (Stuth 1991, Spalinger et Hobbs
1992).

Plus simplement, le p�turage peut �tre
consid�r� comme une alternance de Ç s�ries de
pas/temps de d�placement È entre stations ali-
mentaires et de Ç s�ries de bouch�es/temps de
p�turage È � lÕint�rieur des stations (Under-
wood 1983). Cette d�composition permet de
d�terminer, dans la s�lection du r�gime ali-
mentaire, la contribution de la s�lection des
stations sur la parcelle et de la s�lection des
bouch�es sur la station. Par ailleurs, certains
auteurs (Owen-Smith et Novellie 1982, Bazely
1988, Jiang et Hudson 1993, Wallace et al
1995) ont utilis� cette approche pour d�finir



Figure 1. Représentation hiérarchisée de la
sélection du régime alimentaire, depuis l’habitat
jusqu’à la touffe d’herbe, en passant par le site 
et la station alimentaire (Stuth 1991).

suffisante dÕ�l�ments nutritifs est une
contrainte importante. Ce temps est born�
par le temps n�cessaire pour les autres activi-
t�s, telles que la rumination, la surveillance
des pr�dateurs, les interactions sociales, le
repos, la recherche de partenaires sexuels.
Face � la variabilit� du milieu, les herbivores
doivent �galement �chantillonner r�guli�re-
ment leurs ressources pour en r�actualiser la
valeur et pour en d�couvrir de nouvelles.
Comme ils font des repas longs au cours des-
quels ils consomment des esp�ces v�g�tales
vari�es, ils ont plus de difficult� � identifier
les effets individualis�s de leurs choix
(Dumont 1997). Enfin, ils expriment des pr�-
f�rences entre les diff�rentes ressources
(esp�ces v�g�tales, organes v�g�taux plus ou
moins ligneux) et font des compromis entre la
quantit� et la qualit� de leurs pr�l�vements.

Pyke et al (1977) ont class� les mod�les
dÕoptimisation en quatre ensembles selon
quÕils pr�disent, pour un individu, (1) le choix
du r�gime alimentaire, (2) le choix des sites,
(3) le temps dÕalimentation sur un site ou (4)
le trajet et la vitesse de d�placement. Nous
nous int�ressons ici aux trois derniers.
DÕautres mod�les, comme la Ç R�partition
Id�ale Libre È (Fretwell et Lucas 1970) pr�di-
sent non pas la r�partition de lÕactivit� ali-
mentaire dÕun individu entre ses diff�rentes
ressources, mais comment les individus dÕune
population se r�partissent dans lÕhabitat.

1.1 / S�lection optimale des sites
Les mod�les originaux de choix optimal des

sites font les hypoth�ses suivantes (Pyke
1984) :

(a) lÕanimal a une connaissance compl�te de
lÕemplacement et de la valeur de chaque site ;

(b) lÕemplacement et la valeur des sites
sont stables dans le temps ;

(c) les ressources sur le site ne diminuent
pas pendant que lÕanimal sÕy alimente ;

(d) le succ�s reproducteur (Ç fitness È) de
lÕanimal augmente lin�airement avec sa
vitesse dÕingestion.

A partir de ces hypoth�ses, la TAO pr�dit
que lÕanimal devra passer tout son temps dans
le site permettant la plus forte vitesse dÕinges-
tion.

Cependant, (a) est en partie invalid�e par
les capacit�s de discrimination et de m�mori-
sation limit�es des animaux. (b) et (c) sont
rarement v�rifi�es en conditions naturelles o�
dÕune part la v�g�tation �volue dans le temps
et dÕautre part les pr�l�vements de lÕanimal
entra�nent une diminution progressive des
ressources sur le site. Enfin, (d) nÕa pas �t�
v�rifi�e chez les herbivores. Si la Ç fitness È de
lÕanimal est une fonction non lin�aire de la
vitesse dÕingestion ou si elle d�pend aussi dÕun
nutriment sp�cifique, le choix optimal peut
�tre de ne pas allouer tout son temps � un
seul site, mais de le r�partir sur les diff�rents
sites et de sÕaccorder du temps pour �chan-
tillonner les diff�rentes possibilit�s (Pyke
1984).
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lÕ�chelle Ç site alimentaire È lorsque les res-
sources sont continues. Un Ç site alimentaire È
a �t� d�fini comme un ensemble de stations
s�par�es par des d�placements courts, les sites
�tant quant � eux s�par�s par des distances
relativement importantes.

Cet article analyse comment les ressources
alimentaires, lÕenvironnement et certains fac-
teurs animaux influencent le choix et lÕutilisa-
tion des sites et stations alimentaires. Les
observations exp�rimentales sont discut�es
au regard des mod�les issus notamment de la
Th�orie de lÕAlimentation Optimale.

1 / Th�orie de lÕalimentation
optimale et mod�les 
de pr�diction

Le principe de la Th�orie de lÕAlimentation
Optimale (TAO, Pyke et al 1977, Pyke 1984)
est que les animaux cherchent � maximiser
leur vitesse dÕingestion dÕ�nergie nette. Initia-
lement d�velopp�s chez les carnivores et nec-
tarivores, les mod�les de la TAO ont d� �tre
adapt�s aux caract�ristiques et contraintes
propres des herbivores. En effet, si les pre-
miers se nourrissent de Ç proies È de valeur
nutritive �lev�e et relativement uniforme,
concentr�es dans des Ç sites È, les seconds
exploitent des ressources de valeur nutritive
souvent faible et variable dans le temps et
lÕespace. Dans ces conditions, le temps quÕils
doivent consacrer � la r�colte dÕune quantit�



1.2 / Utilisation optimale 
des sites

Le mod�le classique de lÕutilisation optimale
des ressources distribu�es en sites est le Th�o-
r�me de la Valeur Marginale (TVM, Charnov
1976). Un animal qui cherche � maximiser sa
vitesse dÕingestion doit quitter un site lorsque
sa vitesse dÕingestion marginale (i.e. instanta-
n�e) sur ce site tombe en dessous de la valeur
moyenne pour lÕhabitat. LÕanimal est suppos�
conna�tre totalement son environnement. De
plus, la diminution des ressources par lÕacti-
vit� de p�turage de lÕanimal entra�ne une
r�duction de la vitesse dÕingestion sur le site et
le d�placement vers un nouveau site est co�-
teux en temps et en �nergie.

Le TVM pr�dit :
- dans un environnement homog�ne (un

seul type de site) : (i) le temps dÕexploitation
optimal par site, � partir de la courbe dÕinges-
tion sur ce site et du temps de d�placement
entre sites. Il augmente avec la valeur du site.
(ii) la relation entre le temps dÕexploitation
optimal par site et le temps de d�placement
entre sites. Le temps dÕexploitation par site
augmente avec le temps de d�placement entre
sites ;

- dans un environnement h�t�rog�ne : les
sites sont exploit�s jusquÕ� la m�me vitesse
dÕingestion marginale (valeur moyenne de
lÕhabitat). Les animaux p�turent plus long-
temps les sites riches que les sites pauvres.

1.3 / D�placement optimal
Optimiser le d�placement implique de mini-

miser la distance parcourue entre les sites
s�lectionn�s. Les solutions les plus efficaces
consistent � se diriger vers les sites pr�f�r�s
les plus proches (r�gle du voisin le plus
proche, Pyke 1979, Turner et al 1993). Entre
sites, lÕanimal se d�place droit devant pour
limiter lÕexploitation r�p�t�e des m�mes sites
(Ç directionalit� È, Pyke 1981). Sur le site, il se
d�place de mani�re sinueuse entre les sta-
tions et limite sa vitesse lorsquÕune station
int�ressante a �t� trouv�e, dans lÕespoir que
dÕautres soient � proximit�.

2 / Influence des ressources
alimentaires

LÕexpression Ç s�lection des sites S È est cou-
ramment utilis�e pour d�signer le r�sultat de
deux ph�nom�nes distincts : (1) lÕanimal visite
plus souvent les sites S (nombre de visites),
et/ou (2) il les exploite plus intens�ment
(temps de p�turage, nombre de bouch�es,
quantit� ing�r�e) � chaque visite. Vivas et
Saether (1987, �lan) et Distel et al (1995,
bovins) ont par exemple montr� que les visites
ne sont pas forc�ment plus fr�quentes sur les
sites riches, mais que lÕintensit� dÕexploitation
dÕun site augmente avec sa richesse (figure 2).
Plut�t que de Ç s�lection È, il sÕagit dans ces
cas dÕÇ utilisation s�lective È.

Les herbivores choisissent et utilisent les
sites dÕalimentation en fonction de leur valeur
alimentaire et de leur r�partition dans lÕhabi-
tat. La valeur alimentaire dÕun site est li�e �
la biomasse et la structure (hauteur, densit�)
de ses ressources ainsi quÕ� leur qualit�
(digestibilit�, teneurs en azote et en compos�s
secondaires) et leur nature (esp�ces v�g�-
tales). A lÕ�chelle de la station alimentaire, les
facteurs influen�ant les d�cisions de lÕanimal
semblent moins clairs. Nous en discuterons
les raisons et pr�senterons les principales
hypoth�ses.

2.1 / Effet de la valeur
alimentaire des sites

a / S�lection des sites 
et vitesse dÕingestion

En accord avec les pr�dictions dÕoptimisa-
tion, les animaux s�lectionnent g�n�ralement
les sites qui leur permettent la plus forte
vitesse dÕingestion. Face � deux couverts v�g�-
taux structurellement diff�rents (hauteur et
densit�), les ovins pr�f�rent g�n�ralement
celui quÕils peuvent consommer le plus vite
(Black et Kenney 1984, Illius et al 1992). La
vitesse dÕingestion d�pend de la quantit� de
ressource sur le site, mais aussi de sa facilit�
de r�colte. Pour les herbivores, cette derni�re
peut �tre li�e � la structure (densit�, hauteur
de lÕherbe) et � la fibrosit� du couvert (r�sis-
tance au cisaillement).
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Figure 2. Répartition du nombre de visites, du
temps de pâturage, du nombre de bouchées et
des quantités ingérées entre deux types de site.
Chaque parcelle expérimentale de 10 m × 10 m
contient 16 sites de 0,6 m × 0,6 m disposés en
quatre colonnes et quatre lignes séparées par des
allées de 1,5 m de large (Distel et al 1995).
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Les herbivores ne semblent pas capables
dÕestimer la vitesse dÕingestion a priori. Pour
s�lectionner leurs sites, ils se fient � des indi-
cateurs de cette vitesse telles la hauteur de
lÕherbe (Illius et al 1992, Demment et Laca
1993, Laca et al 1993) et, de moindre fa�on, la
densit�, plus difficile � estimer visuellement
(Bazely 1988). Illius et al (1992) ont observ�
que les diff�rences de vitesse dÕingestion entre
deux couverts nÕexpliquaient que 18 % de la
variance de la r�partition de lÕing�r� entre les
deux alternatives tandis que les diff�rences de
hauteur de lÕherbe et de teneur en tr�fle en
expliquaient 60 %. LÕaspect brillant peut aussi
indiquer les sites riches en azote (Bazely
1988). Enfin, les herbivores utilisent aussi
certainement lÕinformation acquise en p�tu-
rant les sites pour renforcer lÕexploitation des
plus int�ressants (Illius et al 1992, Distel et al
1995).

Les pr�f�rences alimentaires influencent
aussi le choix des sites et expliquent en partie
la diversit� des r�gimes s�lectionn�s. Mais
elles seraient subordonn�es � la maximisation
de la vitesse dÕingestion � court terme : des
ch�vres qui avaient le choix entre cinq esp�ces
v�g�tales (offertes par paires � m�me hauteur
de lÕherbe) ont en effet s�lectionn� un r�gime
qui tendait � maximiser leur vitesse dÕinges-
tion instantan�e plut�t que dÕexprimer des
pr�f�rences li�es � lÕesp�ce v�g�tale (Illius et
al 1998). De m�me, en conditions naturelles
de p�turage, des bovins, des �quins et des cer-
vid�s ont tous s�lectionn� un r�gime compos�
majoritairement des plantes offrant la plus
forte vitesse dÕingestion de mati�re organique
(bovins 58 %, �quins 52 % et cervid�s 72 % ;
Van Wieren 1996). LÕimportance de la propor-
tion restante semble cependant indiquer que

la vitesse dÕingestion nÕest pas la seule r�gle
de choix.

En g�n�ral, la qualit� de la ressource des
herbivores varie en sens inverse de la quan-
tit�. Par exemple, une herbe mature est haute
mais de faible valeur nutritionnelle, alors
quÕun couvert v�g�tatif est moins haut mais
de valeur nutritionnelle plus �lev�e. Les ani-
maux doivent donc trouver un compromis
entre leur vitesse dÕingestion � court terme et
leur vitesse de transformation de lÕing�r� �
plus long terme (Wallis de Vries et Daleboudt
1994, Newman et al 1995, Wilmshurst et al
1995, Wilmshurst et Fryxell 1995). Wilm-
shurst et al (1995) ont offert � des wapitis des
repousses de 2, 4, 6, 8 et 10 semaines cou-
vrant chacune 20 % de la parcelle. Les wapitis
ont utilis� pr�f�rentiellement (30 % du temps
de p�turage) les sites de biomasse et de qua-
lit� interm�diaires (4 semaines de repousse)
par rapport aux sites de 2 semaines
(meilleure qualit� mais quantit� faible ; 
2 % du temps de p�turage) ou de 6, 8 et 
10 semaines (ressource plus abondante mais
de moins bonne qualit� ; 26 %, 24 %, et 18 %
du temps de p�turage). Wallis de Vries et
Daleboudt (1994) ont observ� que les bovins
s�lectionnaient les repousses les plus �g�es
uniquement lorsque lÕutilisation exclusive des
sites ras ne leur permettait pas de couvrir
leurs besoins journaliers en un temps limit�.
De m�me, des ovins et des bovins se sont pro-
gressivement report�s sur la ressource pr�ala-
blement d�laiss�e (bande dÕherbe �pi�e au
p�turage ou mauvais foin en b�timent)
lorsque la ressource pr�f�r�e (bande dÕherbe
v�g�tative au p�turage ou regain en b�ti-
ment) est devenue moins accessible (Dumont
et al 1995, Dumont et Petit 1995).

La s�lection des sites les plus profitables est
dÕautant plus marqu�e que le contraste entre
les diff�rents sites est fort (Wallis de Vries et
Daleboudt 1994). Par exemple, des bovins
exploitant 16 sites (plateaux dÕherbe) dispos�s
en ligne tous les 1,2 m, de 10 cm de hauteur
dÕherbe moyenne, nÕont p�tur� que les plus
hauts lorsque la diff�rence de hauteur �tait
importante, 15 vs 5 cm (figure 3). Par contre,
ils se sont report�s en partie sur les Ç moins
int�ressants È lorsque la diminution du
contraste (12,5 vs 7,5 cm) a r�duit le b�n�fice
de la s�lection (Laca et al 1993) tout en aug-
mentant la difficult� de discrimination (Wallis
de Vries et Daleboudt 1994).

b / Utilisation des sites 
selon les ressources

Les choix des herbivores ne sont en g�n�ral
pas aussi absolus que les pr�dictions de la
TAO. LÕanimal ne s�lectionne plus unique-
ment les meilleurs sites (en terme de vitesse
dÕingestion) mais utilise les diff�rentes alter-
natives proportionnellement � leur richesse 
(ÒmatchingÓ, tableau 1). Cette utilisation s�lec-
tive des diff�rents sites a fr�quemment �t�
observ�e chez diverses esp�ces dÕherbivores :
lÕ�lan (Vivas et Saether 1987), le wapiti
(Langvatn et Hanley 1993, Wilmhurst et al
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Figure 3. Temps de pâturage en fonction de la distance entre les sites et de leur
hauteur d’herbe. Les bovins pâturaient 9 « environnements » issus de la
combinaison de 3 distances entre sites et de 3 hauteurs d’herbe (Laca et al 1993).



1995), les ovins (Illius et al 1992 et 1998) et
les bovins (Distel et al 1995). Elle sÕexplique
g�n�ralement par la n�cessit� dÕun �chan-
tillonnage r�gulier pour r�actualiser la valeur
des sites dans un environnement complexe et
changeant, ou, plus simplement, comme une
discrimination impr�cise de cette valeur
(Wilmhurst et Fryxell 1995, Wilmhurst et al
1995, Illius et al 1998). Elle peut aussi �tre
li�e au temps de reconnaissance n�cessaire �
lÕanimal pour d�terminer la valeur dÕun site
lorsquÕil y p�n�tre (Pyke 1984). A court terme
(repas), elle peut aussi sÕexpliquer par la
diminution de la valeur relative des sites
riches consomm�s, qui conduit les animaux �
se reporter progressivement sur les sites ini-
tialement moins int�ressants (Hirvonen et
Ranta 1996). Enfin, lorsque les sites riches
sont dispers�s, lÕanimal peut sÕalimenter en
partie sur les sites pauvres intercal�s lors de
ses d�placements.

2.2 / Effet de la r�partition
spatiale des sites 
dans lÕhabitat

a / Distance entre sites

Pour maximiser sa vitesse dÕingestion, un
herbivore doit faire un compromis entre Ç res-
ter sur un site qui sÕappauvrit È et Ç se d�pla-
cer vers un site plus riche È, cÕest-�-dire entre
la r�duction de la vitesse dÕingestion due � la
diminution des ressources sur le site en cours
dÕexploitation et celle li�e au temps de d�pla-

cement (Laca et al 1994). Lorsque le temps de
d�placement entre sites augmente, cela se
traduit par une exploitation plus intense des
sites (Bazely 1988, Demment et Laca 1993,
Laca et al 1993 cf. figure 3, Shipley et Spalin-
ger 1995), conform�ment aux pr�dictions des
mod�les de maximisation de la vitesse dÕin-
gestion (Charnov 1976). LÕaugmentation des
quantit�s ing�r�es par site peut plus que com-
penser lÕaugmentation de la distance entre
sites (Demment et Laca 1993). Pratiquement,
pour une m�me biomasse � lÕhectare, une
r�partition h�t�rog�ne des ressources sera
alors plus profitable en terme de quantit�s
ing�r�es par animal s�lectif quÕune r�parti-
tion plus homog�ne.

Sur un couvert homog�ne continu, la r�gle
de d�placement est peu importante car la fr�-
quence de rencontre avec les ressources nÕest
pas limitante (Spalinger et Hobbs 1992, Ward
et Saltz 1994). Si, en plus, la ressource est
abondante, la vitesse dÕingestion �lev�e per-
met aux animaux de consacrer plus de temps
aux d�placements pendant lesquels ils peu-
vent aussi mastiquer les grosses bouch�es. Ils
ont malgr� tout tendance � limiter leurs
d�placements. Des moutons qui sÕalimen-
taient sur des placettes de luzerne tr�s appa-
rentes implant�es dans une parcelle rase se
d�pla�aient dÕune placette � la plus proche
(75 % des d�placements) ou � lÕune des trois
plus proches (90 % des d�placements ; Gross
et al 1995). La r�gle du Ç voisin le plus proche
È semble sÕappliquer lorsque lÕanimal peut
voir les sites disponibles et quÕils sont de
m�me valeur. Lorsque les sites sont plus �loi-
gn�s, certains mod�les supposent que lÕanimal
utilise sa m�moire pour se d�placer directe-
ment vers les sites pr�f�r�s (Turner et al
1993). LÕanimal peut aussi d�cider de se
d�placer au hasard jusquÕ� ce quÕil rencontre
un site int�ressant (Roese et al 1991).

Sur des couverts h�t�rog�nes, la s�lection
des sites pr�f�r�s peut augmenter consid�ra-
blement la distance parcourue (Stuth 1991).
Les animaux peuvent alors marcher plus vite
pour limiter le temps de d�placement (Spalin-
ger et Hobbs 1992, Parsons et al 1994, Shipley
et Spalinger 1995, Dumont et al 1998, Roguet
et al 1998b). Ils peuvent �galement se repor-
ter partiellement sur les sites moins pr�f�r�s
(Gillingham et Bunnell 1989, Dumont et Petit
1995). Ainsi, des agnelles ont augment� la
proportion du temps pass� � consommer un
foin pailleux disponible � volont� lorsque le
d�placement n�cessaire pour obtenir un bon
foin offert en quantit� limit�e a augment�
(Dumont et al 1998). En fait, la pr�f�rence
(proportion du temps pass� � consommer)
pour le bon foin �tait la m�me quand une
quantit� double r�compensait un d�placement
double (46 m au lieu de 23 m). La d�cision de
se d�placer nÕ�tait pas li�e � la valeur absolue
du site atteint, mais plus au rapport de la
r�compense obtenue � la distance parcourue.
Dans un essai de mod�lisation du comporte-
ment alimentaire de lÕ�lan, Roese et al (1991)
ont utilis� avec succ�s une r�gle de d�place-
ment semblable o� lÕanimal juge lÕint�r�t
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Pour maximiser sa
vitesse dÕingestion,
lÕherbivore fait un
compromis entre
continuer
dÕexploiter un site
qui sÕappauvrit et
se d�placer vers un
site plus riche.

La r�partition optimale de lÕactivit� alimentaire
dÕun individu entre les diff�rentes ressources ali-
mentaires de son habitat est donn�e par la relation :

N1 / N2 = R1 / R2

avec Ni le nombre de bouch�es, ou le temps de p�tu-
rage, ou les quantit�s ing�r�es, et Ri la vitesse dÕin-
gestion sur le site i.
Plus pr�cis�ment, on peut exprimer lÕajustement du
comportement alimentaire dÕun animal aux res-
sources disponibles sur les sites par :

N1 / N2 = b.(R1 / R2)a

o� a est un estimateur de la sensibilit� de lÕanimal
aux quantit�s relatives de ressources sur les diff�-
rentes sites. a = 1 correspond � lÕad�quation parfaite
entre la r�partition de lÕactivit� alimentaire dÕun
animal et la r�partition des ressources, a > 1 et a <
1 correspondent � des r�partitions de lÕactivit� 
alimentaire induisant respectivement une sur et
sous-exploitation des sites riches.
b est une estimation du biais qui correspond � toute
pr�f�rence pour un site par rapport � un autre qui
ne sÕexplique pas par le ratio des ressources. Il
recouvre lÕinfluence de facteurs tels les risques de
pr�dation, la topographie, la localisation des points
dÕeau, etc.

Tableau 1. Répartition optimale de l’activité
alimentaire d’un individu entre les différents sites
de son habitat.



nutritionnel des diff�rents buissons dispo-
nibles quÕil rapporte � leur �loignement res-
pectif.

b / Nature de la r�partition des sites

Clarke et al (1995) ont �tudi� comment des
ovins utilisaient des placettes pr�f�r�es
dÕherbe distribu�es soit en un seul vaste site,
soit en 4 moyens, soit en 12 petits au sein
dÕune parcelle de bruy�re. Pour chaque distri-
bution, lÕherbe repr�sentait 20 % de la surface
de la parcelle. Le type de distribution de
lÕherbe a influenc� la r�partition du temps de
p�turage des ovins entre lÕherbe et la bruy�re.
Plus les ressources dÕherbe �taient dispers�es,
plus ils passaient de temps � p�turer la
bruy�re, 9, 25 et 43 % pour 1, 4 et 12 sites
dÕherbe. Ce report a �t� attribu� � lÕaugmen-
tation des zones de bordure. De plus, les mou-
tons rencontraient plus fr�quemment des
zones de bruy�re lors de leurs d�placements,
ces derniers �tant aussi plus fr�quents en rai-
son de la d�pl�tion plus rapide des petits sites
dÕherbe par rapport � de plus grands. LÕagr�-
gation forte des sites au sein de lÕhabitat et le
surp�turage qui en r�sulte pr�sentent un
double inconv�nient : (1) pour lÕanimal, une
diminution forte de la quantit� de ressources
pr�f�r�es, (2) pour certaines esp�ces v�g�tales
surexploit�es, une difficult� � persister.

2.3 / S�lection et utilisation 
des stations au sein des sites

Il est probable que des r�gles de d�cision
sÕappuyant sur lÕ�valuation des co�ts et des
b�n�fices des choix entre diff�rentes alterna-
tives soient valables � tous les niveaux
dÕ�chelle, de la s�lection de lÕhabitat � celle de
la bouch�e. Cependant, plus lÕ�chelle sÕaffine,
plus ces co�ts et b�n�fices deviennent faibles
et probablement difficiles � d�terminer par
lÕanimal. En effet, Ç il appara�t �vident � par-
tir des exp�riences de conditionnement op�-
rant que la valeur marginale de nombreux
comportements diminue avec lÕaugmentation
de la fr�quence de ces comportements È (Stad-
don 1983).

Au sein dÕun site, le b�n�fice du choix entre
stations qui n�cessiterait lÕacquisition dÕune
information suffisante est relativement faible
par rapport � une recherche plus al�atoire
(Wallis de Vries et Schippers 1994), dÕautant
que les d�placements courts entre stations
permettent de rectifier rapidement une Ç
erreur È de s�lection. Le nombre important
des stations, leur petite taille, leurs res-
sources peu diff�rentes impliquent en effet
que lÕanimal devrait fournir un effort consid�-
rable pour discriminer leur int�r�t relatif et
m�moriser leur emplacement.

Arditi et Dacorogna (1985) ont propos�
lÕexistence dÕune biomasse critique (seuil) par
station qui s�parerait les stations s�lection-
n�es et les stations refus�es. Un animal
exploitant une ressource continue sÕarr�terait
pour p�turer une station si et seulement si la
biomasse de cette derni�re est sup�rieure au

seuil, et continuerait de marcher dans le cas
contraire. Le seuil dÕacceptation serait condi-
tionn� par lÕexp�rience r�cente (la rencontre
avec une station de bonne/mauvaise qualit�
rehausse/rabaisse ce seuil) et le degr� de
sati�t� de lÕanimal (Senft et al 1987).

LÕutilisation de la vitesse dÕingestion comme
r�gle dÕabandon dÕune station est rendue diffi-
cile par deux ph�nom�nes cumul�s : (1) les
d�placements entre stations �tant souvent
tr�s brefs, lÕeffet r�manent de la vitesse dÕin-
gestion obtenue sur la station pr�c�dente peut
affecter lÕestimation de la vitesse dÕingestion
sur la station en cours ; (2) cet effet r�manent
a dÕautant plus dÕimpact que les temps de
s�jour et les pr�l�vements par station au
cours dÕune visite sont faibles, peut-�tre trop
pour permettre � lÕanimal de ressentir la
diminution de la vitesse dÕingestion (Illius et
al 1992). Senft et al (1987) sugg�rent que la
s�lection du r�gime au sein dÕun site est un
processus de Ç maximisation instantan�e È qui
dicte lÕacceptation s�quentielle des �l�ments
les plus palatables rencontr�s sur chaque sta-
tion jusquÕ� ce que la palatabilit� diminue en
de�a dÕun certain niveau. LÕanimal pourrait
sÕarr�ter de p�turer sur une station lorsque la
plus grande partie du fourrage vert a �t� com-
pl�tement consomm�e (Stuth 1991). Il serait
int�ressant de d�terminer si la r�gle dÕaban-
don des stations est un seuil absolu (biomasse
ou hauteur de lÕherbe r�siduelle) ou relatif,
i.e. une proportion � peu pr�s constante de la
biomasse disponible (Vivas et Saether 1987,
Kotler et al 1993), de la hauteur de lÕherbe ou
de la masse de feuilles vertes. QuoiquÕil en
soit, les seuils ou proportions sont atteints
plus tard sur les stations riches que sur les
pauvres : le temps de p�turage par station (et
la quantit� pr�lev�e) augmente donc avec la
richesse de la station (Novellie 1978, Ruyle et
Dwyer 1985, El Aich et al 1989, Shipley et
Spalinger 1995, Roguet et al 1998a, b).

Jiang et Hudson (1993) ont montr� que ni
un nombre donn� de bouch�es, ni un temps de
p�turage donn�, ni la diminution de la fr�-
quence de pr�hension (en dessous de la valeur
moyenne pour la saison) nÕ�taient utilis�s
comme r�gle dÕabandon dÕune station par le
wapiti. La seule indication �tait lÕangle
constant du cou au moment du d�part, sugg�-
rant, selon les auteurs, le r�le important de
facteurs biocin�tiques.

2.4 / Conclusion

La plupart des �tudes montrent que les lois
de r�ponse des herbivores aux contraintes ali-
mentaires de leur environnement sont en
accord avec les pr�dictions qualitatives des
mod�les de maximisation de la vitesse dÕin-
gestion. Les choix des animaux sont cepen-
dant rarement absolus comme lÕindiquerait la
stricte application des mod�les de s�lection
des sites. Quantitativement, les rares tests
r�alis�s (Bazely 1988, Astr�m et al 1990, Dis-
tel et al 1995, Roguet 1997) ont montr� des
diff�rences importantes entre les observations
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et les pr�dictions. Trois raisons sont g�n�rale-
ment avanc�es :

- d�terminer pr�cis�ment, m�me en condi-
tions standardis�es, la valeur des sites et des
stations en terme de vitesse dÕingestion est
particuli�rement difficile (Illius et al 1998) ;

- la TAO repose sur des hypoth�ses peu
r�alistes (par exemple la connaissance par-
faite de lÕenvironnement). DÕautre part, le pas
de temps sur laquelle elle sÕapplique reste �
d�finir. Wallis de Vries et Daleboudt (1994)
sugg�rent que les herbivores maximiseraient
leur ingestion dÕ�nergie sur une base journa-
li�re. V�rifier les pr�dictions des mod�les
dÕoptimisation lors de tests de courte dur�e
nÕest alors peut-�tre pas adapt� ;

- le choix et lÕutilisation des sites alimen-
taires ne sont pas influenc�s uniquement par
des facteurs trophiques, mais aussi par lÕenvi-
ronnement non alimentaire et par les caract�-
ristiques propres de lÕanimal �tudi�.

Tout ceci ne discr�dite pas lÕutilit� de la
TAO pour �tudier le comportement alimen-
taire des herbivores (Illius et al 1992, Wilm-
shurst et Fryxell 1995, Laca et Demment
1996, Van Wieren 1996). Les pr�dictions sont
utilis�es comme des r�f�rences auxquelles on
compare les performances des animaux dans
diverses situations. Les �carts entre valeurs
observ�es et valeurs pr�dites g�n�rent de nou-
velles hypoth�ses qui sont int�gr�es dans les
mod�les et, par Ç it�ration È, permettent dÕaffi-
ner notre compr�hension du comportement
alimentaire (Owen-Smith et Novellie 1982).

3 / Influence 
de lÕenvironnement 
non alimentaire

Pour un animal, lÕint�r�t dÕun site est li� �
sa valeur alimentaire mais aussi aux risques
de pr�dation, � la pr�sence dÕeau, dÕabri, au
microclimat et � la topographie (Bailey et al
1996).

Les risques de pr�dation imposent une
contrainte � la maximisation de la vitesse
dÕingestion via (1) un co�t en temps/�nergie
de vigilance qui peut �tre important : 2 � 95 %
du temps dÕalimentation chez les Ongul�s
(Underwood 1983), et (2) la perte de pr�cision
dans la discrimination des diff�rents sites, les
animaux ayant des capacit�s limit�es � trai-
ter simultan�ment plusieurs informations
(Dukas et Ellner 1993). Le compromis entre la
maximisation de la vitesse dÕingestion et la
minimisation des risques de pr�dation a �t�
tr�s �tudi� sur dÕautres esp�ces que les herbi-
vores. Kotler et Blaustein (1995, rongeurs) et
Nonacs et Dill (1990, fourmis) ont montr�
quÕun site risqu� devait contenir respective-
ment 8 et 25 fois plus de nourriture quÕun site
s�r pour �tre consid�r� dÕ�gale valeur. Pour
un ruminant, la strat�gie optimale peut
consister � s�lectionner les couverts qui lui
permettent une vitesse dÕingestion �lev�e
m�me si les ressources sont de mauvaise qua-
lit�. Le temps de rumination plus long pourra

�tre mis � profit pour surveiller simultan�-
ment les pr�dateurs (Newman et al 1995). Les
risques de pr�dation modifient aussi lÕutilisa-
tion des sites. Des ch�vres ont exploit� moins
intens�ment des sites o� le risque de pr�da-
tion �tait fort que des sites abrit�s, consom-
mant respectivement 25 vs 45 % des res-
sources (Kotler et al 1993).

La localisation des points dÕeau influence
fortement le choix des sites dÕalimentation, en
milieux secs (Williamson et al 1988) comme
en climat temp�r� (Irving et al 1995). La topo-
graphie impose des barri�res physiques au
d�placement. Les pentes augmentent le temps
et lÕ�nergie n�cessaires pour parcourir une
distance donn�e. Les bovins et les chevaux
�vitent des pentes sup�rieures respectivement
� 30 et 50 % (Ganskopp et Vavra 1987). La
topographie fournit aussi des zones refuges
contre les intemp�ries et les pr�dateurs : des
brebis Bighorn suit�es exploitent plus inten-
s�ment les habitats inaccessibles aux pr�da-
teurs (Berger 1991), et un chamois de lÕHima-
laya, le goral, s�lectionne volontiers les pentes
raides sup�rieures � 30 degr�s (Mishra et
Johnsengh 1996). Le degr� dÕouverture du
milieu conditionne la pr�sence ou lÕabsence de
certaines esp�ces animales : les ongul�s gr�-
gaires �vitent les couverts bois�s, car les
d�placements de groupe et le contact visuel
entre les individus y sont moins ais�s (Jar-
man 1974). Le microclimat influence la s�lec-
tion des sites alimentaires et les d�place-
ments. Les antilopes pr�f�rent les zones �
lÕabri des vents dominants et r�chauff�s par le
soleil (Ryder et Irwin 1987), les vents forts
pouvant limiter les d�placements.

4 / Influence 
des caract�ristiques
animales

Les herbivores sont influenc�s dans leurs
choix alimentaires par certaines de leurs
caract�ristiques. Celles-ci ont �t� lÕobjet de
nombreuses revues (Dumont 1997) et concer-
nent : (1) le gabarit de lÕanimal, (2) les capaci-
t�s qui lui sont li�es : digestion, s�lection et
marche, (3) les pr�f�rences alimentaires, (4) la
motivation � ing�rer et lÕ�tat physiologique.
La s�lection des sites dÕalimentation implique
aussi que lÕanimal soit capable de discriminer
leur valeur relative. La m�morisation de lÕem-
placement des sites pr�f�r�s lui permet �gale-
ment dÕy retourner plus facilement. Nous
consid�rerons ici uniquement lÕinfluence des
capacit�s cognitives et du comportement
social, car ces deux facteurs ont �t� les moins
souvent revus (Laca et Demment 1996).

4.1 / Les capacit�s cognitives
Les capacit�s cognitives incluent les apti-

tudes de perception, de discrimination, 
dÕapprentissage et de m�morisation qui per-
mettent � un animal de sÕadapter � son envi-
ronnement.
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LÕint�r�t dÕun site
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de la topographie
et des risques 
de pr�dation.



Laca et al (1993) ont observ� que des bovins
sur des couverts h�t�rog�nes sont capables de
distinguer des stations qui diff�rent de lÕenvi-
ronnement par moins de 5 cm de hauteur.
Illius et al (1992) ont montr� que la s�lection
par des ovins entre deux plateaux dÕherbe
�tait influenc�e par la diff�rence de teneur en
tr�fle (facteur test�), mais aussi par des diff�-
rences de hauteur de lÕherbe inf�rieures � 
2,7 cm. Cependant, Wilmhurst et al (1995) et
Illius et al (1998) invoquent les limites des
capacit�s de discrimination des animaux pour
expliquer les pr�f�rences partielles.

LÕexp�rience dÕun animal pendant son jeune
�ge (apprentissage avec la m�re) et au cours
de sa vie (acquisition dÕhabitudes alimen-
taires) influencent son comportement alimen-
taire. Quatre semaines apr�s le sevrage, des
agneaux p�turent pr�f�rentiellement les
esp�ces v�g�tales auxquelles ils ont �t� habi-
tu�s avec leur m�re avant ou pendant le
sevrage (Ramos et Tennessen 1992). LÕimpr�-
gnation alimentaire est particuli�rement forte
au cours de la transformation de lÕappareil
digestif du jeune ruminant (Provenza et
Balph 1987). Avec le temps, lÕanimal acquiert
des habitudes alimentaires dont lÕinfluence
peut perdurer longtemps (plus de quatre ans
chez des ch�vres ; Biquand et Biquand-Guyot
1992) ou non (moins de 3-4 semaines chez des
agneaux ; Olson et al 1996) selon lÕ�ge des
animaux.

LÕutilisation de la m�moire spatiale pour
retourner aux sites alimentaires pr�f�r�s a
�t� d�montr�e chez de nombreuses esp�ces
dont les cervid�s (Gillingham et Bunnell
1989), les bovins (Bailey et al 1989) et les
ovins (Edwards et al 1996). Elle augmente
lÕefficacit� de lÕanimal � exploiter les res-
sources de lÕhabitat (Gillingham et Bunnell
1989), en diminuant le temps n�cessaire � la
recherche et � lÕ�chantillonnage. Edwards et
al (1996) ont montr� que les ovins sont
capables de m�moriser les emplacements de
quatre bols pleins parmi 32 dans une parcelle
de 30 x 45 m, dÕautant plus rapidement que
ces emplacements sont associ�s � des indices
(touffes de ray-grass ou de tr�fle sous cage ;
Edwards et al 1996 et 1997).

On peut distinguer la Ç m�moire de r�f�-
rence È (au moins 20 jours pour les Ongul�s),
qui permet aux animaux de se rappeler la
localisation et la nature des sites pendant
longtemps, et la Ç m�moire vive È (au moins 
8 h pour les Ongul�s), qui contient les sites
r�cemment consomm�s (Bailey et al 1989 et
1996). La m�moire serait s�lective : les sites
pauvres seraient oubli�s moins rapidement
que les sites riches car les grands herbivores
seraient plus sensibles aux cons�quences
n�gatives que positives de leurs d�cisions
(Bailey et al 1989). Certains mod�les de s�lec-
tion des sites alimentaires ont incorpor� la
m�morisation de la localisation des sites (Saa-
renmaa et al 1988, Folse et al 1989, Bailey et
al 1996).

Les limites des capacit�s des animaux � col-
lecter, analyser et synth�tiser lÕinformation
(Real 1991) les contraignent certainement �

utiliser des r�gles de d�cision empiriques
simples pour s�lectionner et abandonner leurs
sites alimentaires. LÕaugmentation marginale
dÕefficacit� alimentaire ne compenserait en
effet probablement pas le temps/�nergie sup-
pl�mentaire n�cessaire � la transformation
dÕune information plus compl�te (Wallis de
Vries et Schippers 1994, Gross et al 1995).
LÕefficacit� alimentaire peut m�me �tre
r�duite par la surcharge dÕinformation et par
la confusion et la fatigue qui en r�sultent
(Milinski 1990).

4.2 / LÕorganisation sociale
LÕinfluence des facteurs sociaux sur les

choix des individus augmente lorsque lÕ�chelle
dÕ�tude sÕ�largit (de la touffe dÕherbe � lÕhabi-
tat). A lÕ�chelle de la touffe dÕherbe, les carac-
t�ristiques de la bouch�e (profondeur, surface,
masse, qualit�) sont peu influenc�es par la
pr�sence de cong�n�res ; des jeunes cerfs peu-
vent cependant avoir une fr�quence de pr�-
hension plus faible � proximit� dÕun animal
dominant alors quÕelle est inchang�e pr�s dÕun
animal subordonn� (Thouless 1990). LÕattrait
du groupe et les d�placements collectifs
influencent les distances parcourues par les
individus (Owen-Smith et Novellie 1982),
ainsi que la s�lection et lÕutilisation des sta-
tions. Un animal peut p�turer plus longtemps
une station si les suivantes sont occup�es
(Bazely 1988) ou se faire chasser par un indi-
vidu dominant. Les motivations � rester au
sein du groupe ou � se d�placer vers un site
pr�f�r� peuvent entrer en conflit. Scott et al
(1995) ont observ� que chez des groupes dÕani-
maux �lev�s ensemble depuis leur jeune �ge,
lÕattraction sociale �tait plus forte que lÕat-
traction pour un bon site alimentaire. Au
contraire, chez des groupes r�cemment consti-
tu�s, les animaux sÕ�cartaient plus volontiers
de leurs cong�n�res pour aller exploiter les
sites quÕils pr�f�raient. LÕissue du conflit entre
motivations sociale et alimentaire d�pend non
seulement de la force des relations entre les
individus du groupe, mais aussi de leur
connaissance de lÕenvironnement. Dans un
environnement nouveau, des agneaux sont
fortement influenc�s par lÕemplacement de
leurs cong�n�res pour choisir leurs sites dÕali-
mentation. Dans un environnement familier,
ils expriment plus volontiers leurs pr�f�rences
alimentaires (Scott et al 1996).

Le p�turage en groupe permet aux indivi-
dus de limiter leur risque de pr�dation (Jar-
man 1974, Fritz et de Garine-Wichatitsky
1996) et de profiter de lÕexp�rience des autres
membres pour localiser et d�terminer la qua-
lit� des sites. La gr�garisme a aussi un co�t
en termes de comp�tition, dÕagressivit� et
dÕerreur de jugement du Ç leader È. Wallis de
Vries (1996) a mod�lis� lÕeffet de la taille du
groupe sur le nombre de sites visit�s et la dis-
tance parcourue par jour par un individu dans
un environnement contenant 100 sites.
Lorsque la taille du groupe augmente, la
d�pl�tion des ressources sur les sites est plus
rapide. Par cons�quent, les animaux se d�pla-
cent plus fr�quemment et doivent parcourir
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Fritz et de Garine-Wichatitsky (1996) ont
montr� que les antilopes s�lectionnaient les
sites alimentaires (buissons) sur la base de
leur biomasse en feuilles accessibles mais
aussi en fonction du nombre dÕautres animaux
sÕalimentant avec elles : elles Ç anticipaient È
les cons�quences de la comp�tition alimen-
taire en s�lectionnant les sites dont la
richesse �tait proportionnelle � la taille du
groupe. La taille du groupe est donc un fac-
teur � consid�rer pour comprendre comment
un individu per�oit la distribution spatiale et
la valeur des sites alimentaires.

Conclusion
Le comportement alimentaire des herbi-

vores peut �tre hi�rarchis� en une succession
de d�cisions qui oriente lÕanimal sur un habi-
tat dans lequel il choisit et exploite des sites
dÕalimentation, des stations puis des bou-
ch�es. Ces d�cisions sont influenc�es par de
nombreux facteurs li�s � lÕenvironnement non
alimentaire, aux ressources trophiques, et �
lÕanimal (tableau 2). LÕimportance des fac-
teurs non alimentaires dans lÕutilisation de
lÕhabitat est � relativiser selon le type dÕani-
mal (domestique/sauvage), son milieu (tem-
p�r�/tropical), son organisation sociale (plus
ou moins gr�gaire).

En situations de choix simples, avec un
minimum de contraintes, les animaux exploi-
tent pr�f�rentiellement les sites qui leur per-
mettent de maximiser leur vitesse dÕingestion.
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Figure 4. Simulation de l’effet de la taille du
groupe sur la distance parcourue quotidiennement
par un individu et sur son poids vif final. La durée
de la simulation était de 100 jours, avec 100 sites
distribués au hasard sur une grille de 100 × 100.
Le poids vif initial des bovins était de 500 kg
(Wallis de Vries 1996).
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Tableau 2. Récapitulatif des objectifs et des facteurs influençant les décisions de l’animal aux différentes échelles spatio-temporelles
(Senft et al 1987, Bailey et al 1996).

Echelle
spatiale

Echelle
temporelle D�finition Crit�res de s�lection

potentiels

M�canismes susceptibles
dÕinfluencer

le comportement 
alimentaire

Objectifs

Bouch�e 1-2 sec Mouvement
m�choire, langue 
et cou

Nutriments, toxines,
compos�s secondaires,
hauteur et structure 
de la plante

Vitesse dÕingestion,
s�lection du r�gime,
cons�quences 
post-ingestives

Maximiser lÕingestion 
de nutriments, minimiser
lÕingestion de toxines, 
�quilibre nutritionnel

Station 
alimentaire

5-100 sec Surface accessible
sans d�placement 
des pattes avant

Quantit� et qualit� des
ressources alimentaires,
Esp�ce v�g�tale,
Interactions sociales

Vitesse dÕingestion,
maximisation instantan�e

Maximiser lÕingestion 
de nutriments, minimiser 
lÕingestion de toxines,
�quilibre nutritionnel, 
optimiser lÕefficacit� 
alimentaire (�?)

Site 
alimentaire

minutes -
heures

R�orientation de 
lÕanimal vers un 
nouvel emplacement,
long d�placement

Quantit� et qualit� des
ressources alimentaires
Esp�ce v�g�tale,
Interactions sociales, 
Topographie,
Distance au point dÕeau,
Risque de pr�dation

Vitesse dÕingestion,
TAO et r�gles empiriques,
m�moire spatiale

Optimiser lÕefficacit� 
alimentaire (�nergie ing�r�e /
�nergie d�pens�e)

Habitat semaines,
mois, ann�es

Migration, dispersion Pr�sence dÕeau,
Quantit� de ressources,
Comp�tition sociale,
Thermor�gulation

Transhumance, migration,
m�moire spatiale

Maintenir les quantit�s 
ing�r�es, �viter les stress 
physiques

une distance plus importante pour couvrir
leurs besoins (figure 4). Au-del� dÕun certain
nombre dÕindividus dans le groupe, la diminu-
tion des ressources disponibles par individu
peut limiter fortement la prise de poids au
cours des 100 jours de simulation (figure 4).



En conditions naturelles, soumis � de mul-
tiples contraintes externes (point dÕeau, abri,
topographie, pr�dation, cong�n�res...) et
internes (limites des aptitudes de m�morisa-
tion, de discrimination...), ils doivent faire des
compromis, notamment entre ingestion / pr�-
dation, entre quantit� / qualit�. Il se peut
aussi que lÕanimal ne cherche pas � optimiser
son alimentation, mais se contente de
r�pondre aux besoins minimaux n�cessaires �
sa survie et � sa reproduction, notamment
lorsque ses besoins sont faibles (Nonacs 1993).

Ç Optimaux È ou Ç satisfaisants È, les choix
des animaux sont aussi certainement influen-
c�s par les sensations agr�ables (gustatives,
olfactives ou tactiles) que leur procurent les
aliments (Provenza et Balph 1990). Difficile �
quantifier, lÕh�donisme (recherche de sensa-
tions agr�ables) influence probablement
moins la s�lection des sites (lÕanimal peut
cependant se rappeler lÕemplacement des sites
les plus Ç agr�ables È � p�turer) que leur utili-
sation (s�lection des feuilles vertes, de cer-
taines esp�ces v�g�tales). Les herbivores sem-
blent aussi capables, de fa�on inn�e (Provenza
et Balph, 1990) et/ou acquise (apprentissage

des effets post-ingestifs des choix ant�rieurs)
(Provenza 1995), de d�terminer les caract�ris-
tiques nutritionnelles ou toxiques des plantes
quÕils consomment. Dans ce cas, la s�lection
des sites pourrait aussi sÕexpliquer en partie
par le d�sir dÕing�rer un r�gime �quilibr� (Ç
sagesse nutritionnelle È ; Westoby 1974 et
1978, Owen-Smith et Novellie 1982, Provenza
et Balph 1990, Wallis de Vries et Schippers
1994, Van Wieren 1996).

La valeur alimentaire des sites, mais aussi
leur r�partition spatiale sont apparues
comme des facteurs essentiels de la r�parti-
tion des ongul�s dans lÕhabitat. La compr�-
hension des r�gles dÕutilisation des ressources
v�g�tales par les herbivores a un int�r�t th�o-
rique mais aussi pratique. Elle devrait per-
mettre de mieux g�rer les populations dÕherbi-
vores et lÕ�volution de la v�g�tation. D�j�, des
mod�les dÕaide � la d�cision commencent �
int�grer les r�gles de choix et dÕutilisation des
ressources et leurs contraintes pour pr�dire Ç
o� les animaux vont p�turer È et Ç ce quÕils
pr�l�vent sur chaque type de site È (Arm-
strong 1991), ainsi que leur impact sur la
v�g�tation (Wallis de Vries 1996).
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Abstract

Selection and use of feeding sites and feeding
stations by herbivores : a review.

A better understanding of the animal x plant
interaction is needed to develop management
practices which will maintain a sufficiently rich
and abundant vegetation in the pastures. Such
practices would permit the animals to meet their
nutritional requirements, and to ensure a suffi-
cient production, while contributing to the main-
tenance of the environment. This review, drawn
on a large number of experimental studies, takes
stock of the factors influencing the selection and
use of feeding sites and stations by herbivores.
First, we present the theorical framework in
which the experimental observations are discus-
sed. The general context of Optimal Foraging
Theory (OFT) and its predictions are described
and discussed. Second, we analyse how forage
(quantity and quality, plant species, distribution),
environment (topography, distance to water, pre-

dator risk) and some animal factors (cognitive
abilities, social organization) affect the choice
and use of feeding sites and stations.

The OFT successfully explains the foraging beha-
viour of herbivores. However, animalsÕ choices
are rarely as absolute as predicted. Under natural
conditions, animals not only respond to food
resource, but they are also constrained by some
non alimentary environmental factors and by the
limits of their cognitive abilities (memory, discri-
mination). Other complementary approaches,
such as Ç hedonism È and Ç nutritional wisdom È,
can partly influence animalsÕ choices and are also
briefly discussed.

Roguet C., Dumont B., Prache S., 1998. S�lection et
utilisation des ressources fourrag�res par les herbi-
vores : th�ories et exp�rimentations � lÕ�chelle du
site et de la station alimentaires. INRA Prod. Anim.,
11, 273-284.


