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Introdution

Les espèes atuelles de roodiles existent depuis plus de 100 millions

d'années, et sont pratiquement inhangées depuis 63 millions d'années et l'ex-

tintion des dinosaures. On peut s'interroger sur les auses de leur grande

apaité de survie. Une des di�érenes majeures entre les roodiles et la

plupart des autres espèes est que leur sexe est déterminé par la température

d'inubation de l'÷uf durant la gestation. A basse température, e sont des

femelles qui se développent. A haute température, on obtient des mâles. Les

valeurs limite varient selon les espèes. Par exemple, pour Alligator missis-

sippiensis, les femelles sont produites en-dessous de 30 ◦
C ou au-dessus de

35 ◦
C (mais elles ne sont pas viables en général), les mâles à 33 ◦

C. A 32 ◦
C,

on obtient environ 50% des deux sexes.

Un aspet fondamental du problème est qu'il existe trois types de sites

d'inubation : les marais humides (30 ◦
C), les marais ses (30 à 34 ◦

C) et les

levées (terre ferme élevée, 34 ◦
C). C'est don le hoix du site d'inubation

par les femelles qui détermine le sexe de la portée. La femelle tient ompte

de la température, et elle préfère les sites qui sont les plus prohes de son

propre site d'inubation. Elle a don tendane à hoisir un site où seules des

femelles vont naître. Mais le nombre de bons sites est limité, e qui oblige

les femelles à se déplaer vers des régions légèrement plus haudes. Il est

don lair que le sex ratio doit être fortement biaisé en faveur des femelles.

Notre objetif est de présenter un modèle de e système de reprodution

expliquant la plus grande résistane des roodiles aux mauvaises onditions

environnementales.

Dans un premier temps, on se ontentera d'un modèle simple ave densité-

dépendane. On onstruira ensuite un seond modèle tenant ompte des ef-

fets de l'âge. A haque fois, on omparera la détermination du sexe ave la

température (TSD) et la détermination du sexe génétique (GSD), en nous

intéressant notamment au sex ratio.

1 Modèle simple ave densité-dépendane

1.1 Constrution du modèle

On distingue 3 sites de nidi�ation :

I les marais humides, produisant 100% de femelles.

II les marais ses, produisant 50% de femelles et 50% de mâles.

III les levées, produisant 100% de mâles

La population est divisée en quatre lasses dont les e�etifs à l'instant t

2



sont f1(t) et f2(t) pour les femelles qui ont inubé dans les régions I et II

respetivement, m2(t) et m3(t) pour les mâles ayant inubé dans les régions

II et III respetivement.

Le nombre de sites d'inubation dans la région I est limité. Par onsé-

quent, seule une fration F des femelles peut y faire inuber ses ÷ufs. Notons

k1 la apaité de harge de la région I. F doit s'érire omme une fontion

de f1 et de k1, prohe de 1 pour f1 petit et prohe de 0 pour f1 grand. On

peut raisonnablement hoisir

F =
k1

k1 + f1

(1.1)

pour approher F .

Notons b le taux de naissanes e�etif ('est-à-dire tenant ompte de la

taille C de la portée, de la prédation des ÷ufs et de la grande mortalité des

jeunes, autrement dit la survie S) et d le taux de mortalité (indépendant de

l'âge). L'équation d'évolution de f1 s'érit :

df1

dt
= b

k1

k1 + f1

f1 − df1 (1.2)

Le taux de naissane b est une fontion de la population mâle totale,

m(t) = m2(t) + m3(t). Il est raisonnable de prendre

b = b(m) =
b0m

c + m
→ b0 pour c petit (1.3)

où c est une onstante. Les données expérimentales montrent que c est petit.
L'équation (1.2) est alors déouplée des autres équations qui vont suivre.

Les femelles restantes veulent faire leur nid dans la région II :

f
II

= f2 + (1 − F )f1 = f2 +
f 2

1

k1 + f1

(1.4)

Comme préédemment, la apaité de harge k2 de la région 2 ne permet

qu'à une fration

k2

k2 + f
II

≈
k2

k2 + f1 + f2

(1.5)

de le faire. Les portées qui en résultent étant de 50% de mâles et 50% de

femelles, on en déduit les deux équations suivantes :















df2

dt
=

b

2

[

f2 +
f 2

1

k1 + f1

] [

k2

k2 + f1 + f2

]

− df2

dm2

dt
=

b

2

[

f2 +
f 2

1

k1 + f1

] [

k2

k2 + f1 + f2

]

− dm2

(1.6)
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En�n, les femelles qui n'ont pu faire leur nid ni en I ni en II vont en III :

f
III

=
f 2
II

k2 + f
II

≈
[

f 2
1

k1 + f1

+ f2

] [

f1 + f2

k2 + f1 + f2

]

(1.7)

et seule une fration

k3

k3 + f
III

≈
k3

k3 + f1 + f2

(1.8)

en a la possibilité (les autres ne peuvent faire leur nid dans auun site onve-

nable), d'où la dernière équation de notre modèle :

dm3

dt
= b0

[

k3

k3 + f1 + f2

] [

f 2
1

k1 + f1

+ f2

] [

f1 + f2

k2 + f1 + f2

]

− dm3. (1.9)

1.2 Propriétés du système

Analysons le système formé par les équations (1.2), (1.6) et (1.9). On

trouve les équilibres en annulant les dérivées des trois variables. Hormis

l'équilibre nul (0, 0, 0, 0) (on voit failement qu'il est instable en linéarisant

le système), il y a un seul autre état d'équilibre donné par

f ∗

1 =

(

b0

d
− 1

)

k1

m∗

2 = f ∗

2 =
1

2

[

−A +
√

A2 + C
]

ave A = f ∗

1 − k2

(

b0

2d
− 1

)

et C =
2k2f

∗2
1

k1

m∗

3 =
2k3f

∗

2 (f ∗

1 + f ∗

2

k2(k3 + f ∗

1 + f ∗

2 )

(1.10)

En supposant b0 ≫ d (et 'est le as dans la nature, b0/d étant de l'ordre de

100 à 300), ela s'érit

f ∗

1 ≈
b0k1

d
, m∗

2 = f ∗

2 ≈
b0

d
F2(k1, k2), m∗

3 ≈
b0

d
F3(k1, k2, k3) (1.11)

e qui permet d'érire le sex ratio

R =
m∗

2 + m∗

3

f ∗

1 + f ∗

2 + m∗

2 + m∗

3

≈ φ(k1, k2, k3). (1.12)

Il est remarquable de noter que R ne dépend (asymptotiquement) que des

aratéristiques environnementales k1, k2 et k3 qui sont don les paramètres
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Fig. 1 � Valeur du sex ratio à l'équilibre en fontion de k1 et k2 ave k3 = 6.7
et b0/d = 300.

lés du système. On a estimé les apaités de harge relatives des trois régions

par 79.7 : 13.6 : 6.7, e qui donne ave (1.12) un sex ratio de 0.13, soit un
mâle pour 8 femelles. La �gure 1 montre que 'est la grande valeur de k1

relativement à k2 et k3 qui est responsable d'un sex ratio biaisé en faveur des

femelles.

Il est possible également d'étudier la stabilité de l'équilibre positif. Celui-

i est toujours stable, et il ne peut pas y avoir de solution périodique (�gure

2). On peut aussi observer par des simulations les e�ets d'une atastrophe ré-

duisant onsidérablement la population de roodiles, pour tester la stabilité

réelle (et non seulement loale du système). La �gure 3 montre les résultats

obtenus.

Intuitivement, voii omment les hoses se passent après une importante

rédution de la population : dans un premier temps, toutes les femelles vont
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Fig. 2 � L'équilibre du système est atteint. L'e�etif des femelles est bien

supérieur à l'e�etif des mâles, ave un sex ratio de 0.13.

pouvoir faire leur nid dans la région I. Ainsi, la population femelle va aug-

menter très rapidement, tandis que les quelques mâles restants auront des

harems de plus en plus important, jusqu'à la saturation de la région I, et

alors la population mâle (qui allait devenir limitante) augmente à son tour,

jusqu'à revenir à l'équilibre.

On peut aussi se demander sous quelles onditions une atastrophe peut

engendrer l'extintion de la population. Au vu de (1.2), ela se produirait

ertainement si l'on a b < d. Cette ondition s'érit, en utilisant (1.3),

m < cd/(b0 − d). (1.13)

Pour b0 grand et c petit, ela néessite presque l'extermination omplète des

mâles. Leur habitat naturel étant aquatique, il est quasiment impossible de

tous les tuer. Autrement dit, il ne peut y avoir extintion que si tous les sites

de nidi�ation sont détruits.
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Fig. 3 � L'évolution du système après une atastrophe : on a pris pour

onditions initiales les e�etifs à l'équilibre divisés par 10.

2 Comparaison entre une détermination du sexe

génétique (GSD) et par la température (TSD)

On se limite à deux régions (I et III ave les notations préédentes), par

onséquent deux variables f1 et m3, deux paramètres démographiques b et d,
deux paramètres environnementaux k1 et k3.

2.1 TSD

Le système s'érit :















df1

dt
= b

[

k1

k1 + f1

]

f1 − df1

dm3

dt
= b

[

k3

k3 + f1

] [

f 2
1

k1 + f1

]

− dm3

(2.14)

ave les onditions initiales f1(0) = f0 et m3(0) = m0. Le seul équilibre

non-nul est

f ∗

1 = k1

(

b

d
− 1

)

et m∗

3 =
b

d

(

k3

k3 + f ∗

1

) (

f ∗2
1

k1 + f ∗

1

)

. (2.15)

Lorsque b > d, il est positif, stable, et on a alors un sex ratio

R =
m∗

3

m∗

3 + f ∗

1

=
k3(b − d)

k3b + k1(b − d)
. (2.16)
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2.2 GSD

Il n'y a plus qu'une seule région de apaité de harge k1 + k3 et des

portées ave autant de mâles que de femelles, d'où le nouveau système :















df1

dt
=

b

2

[

k1 + k3

k1 + k3 + f1

]

f1 − df1

dm3

dt
=

b

2

[

k1 + k3

k1 + k3 + f1

]

f1 − dm3

(2.17)

ave les onditions initiales f1(0) = f0 et m3(0) = m0. Le seul équilibre

non-nul est

f ∗

1 = m∗

3 = (k1 + k3)

(

b

2d
− 1

)

. (2.18)

Lorsque b > 2d, il est positif, stable, et le sex ratio est alors toujours R = 1/2.

2.3 Avantages de la TSD sur la GSD

Les onditions d'existene d'un équilibre positif sont moins restritives

pour la TSD, si bien qu'une population dont les paramètres véri�ent

1 <
b

d
< 2

reste stable ave la TSD, alors qu'elle s'éteindrait ave la GSD. Cela permet

d'expliquer la plus grande résistane de e type de populations. Plus préi-

sément, en érivant b = C × S × b′, on peut aluler la valeur minimale de

C × S pour assurer la survie de la population. Dans le as de la TSD, la

ondition s'érit CS > 0.22, alors que pour la GSD on obtient CS > 0.44.

3 Modèle struturé par âge

Un des prinipaux défauts de notre modèle est qu'il ne tient pas ompte

de l'âge de maturité reprodutive ou des phénomènes de vieillissement. Or,

es paramètres ont un r�le important à jouer hez les roodiles. Nous allons

don onstruire un nouveau modèle, plus omplexe, prenant en ompte et

aspet du problème.

3.1 Hypothèses et variables

La population est toujours struturée en quatre lasses dérites par f1, f2,

m2 et m3. Désormais, e sont des fontions de deux variables a et t, f1(a, t)
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désignant la densité de population de femelles inubées en I à l'instant t,
dans le domaine d'âges situé entre a et a + da. L'âge a est ompris entre 0
et un âge maximal aM , qui est de l'ordre de 70 ans. Les e�etifs totaux à

l'instant t s'obtiennent en intégrant par rapport à a :

F1(t) =

∫ aM

0

f1(a, t)da. (3.19)

Hypothèses : population fermée, les taux de naissane et de mort b(a) et
d(a) ne dépendent que de l'âge. La mortalité est don supposée indépendant

du sexe.

On va faire le même raisonnement que dans le modèle sans âge, en dé�-

nissant les fontions de maternité bij, 'est-à-dire le nombre moyen de jeunes

(par unité de temps) qui ont élos ave suès d'un ÷uf pondu dans la région

j par une femelle qui a inubé dans la région i (la moyenne est prise sur

l'ensemble des femelles d'âge a provenant de la région i).

Notons Q1(t) le nombre de femelles sexuellement matures qui ont inubé

dans la région I, soit

Q1(t) =

∫ aM

0

q1(a)f1(a, t)da, (3.20)

où q1(a) est une fontion de poids qui traduit les e�ets de l'âge sur la re-

prodution (par exemple, les femelles les plus âgées ne se reproduisent plus).

Seule une fration k1/(k1 + Q1) peut faire un nid dans la région I. Les ÷ufs

ainsi inubés produisent exlusivement des femelles. On a don

b11(a,Q1(t)) = CSb(a)
k1

k1 + Q1

(3.21)

où C est la taille de la ponte (en moyenne environ 40), S le taux de survie

des ÷ufs et des nouveaux-nés et b(a) le taux de natalité âge-dépendant.

Les femelles qui n'ont pas pu pondre dans la région I vont dans la région II.

Comme elle-i a également un nombre limité de sites, une fration k2/(k2 +
Q1 + Q2) peut y pondre, où Q2(t) est le nombre de femelles sexuellement

matures qui ont inubé dans la région II. On a don

b12(a,Q1(t), Q2(t)) = CSb(a)

[

k2

k2 + Q1 + Q2

] [

Q1

k1 + Q1

]

(3.22)

b22(a,Q1(t), Q2(t)) = CSb(a)

[

k2

k2 + Q1 + Q2

]

. (3.23)
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Les femelles restantes doivent aller pondre dans la région III, où une

fration k3/(k3 +Q1 +Q2) peut faire un nid. Les fontions de maternité sont

alors données par

b13(a,Q1(t), Q2(t)) = CSb(a)

[

k3

k3 + Q1 + Q2

] [

Q1 + Q2

k2 + Q1 + Q2

] [

Q1

k1 + Q1

]

(3.24)

b23(a,Q1(t), Q2(t)) = CSb(a)

[

k3

k3 + Q1 + Q2

] [

Q1 + Q2

k2 + Q1 + Q2

]

(3.25)

3.2 Equations du modèle

C'est l'équations de onservation d'une population dérite par n(a, t) (va-
lable pour les quatre variables f1, f2, m2 et m3) :

dn(a, t) =
∂n

∂t
dt +

∂n

∂a
da = −d(a)n(a, t)dt (3.26)

e qui devient, en divisant par dt et en utilisant que da/dt = 1,











∂fi

∂t
(a, t) +

∂fi

∂a
(a, t) = −d(a)fi(a, t) pour i=1,2

∂mi

∂t
(a, t) +

∂mi

∂a
(a, t) = −d(a)mi(a, t) pour i=2,3

(3.27)

Préisons les onditions aux bords, traduisant le fait que les naissanes

ont lieu à l'âge 0 :

f1(0, t) =

∫ aM

0

f1(a, t)b11(a,Q1(t))da, (3.28)

f2(0, t) =
1

2

∫ aM

0

f1(a, t)b12(a,Q1(t), Q2(t))da

+
1

2

∫ aM

0

f2(a, t)b22(a,Q1(t), Q2(t))da,

(3.29)

m2(0, t) = f2(0, t) (3.30)

m3(0, t) =

∫ aM

0

f1(a, t)b13(a,Q1(t), Q2(t))da

+

∫ aM

0

f2(a, t)b23(a,Q1(t), Q2(t))da,

(3.31)

où l'on a

Q1(t) =

∫ aM

0

q1(a)f1(a, t)da et Q2(t) =

∫ aM

0

q2(a)f2(a, t)da (3.32)
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En�n, on impose les onditions initiales suivantes

fi(a, 0) = φi(a)pour i=1,2, mi(a, 0) = φi(a)pour i=2,3, (3.33)

où les φi sont prises proportionnelles à

φ(a) = c1 + (c2 − c1)e
−c3a, (3.34)

ave c1 = 3.376, c2 = 135.970 et c3 = 0.155.

3.3 Simulations numériques

Le problème préédemment dérit étant trop omplexe pour permettre

une étude analytique, on l'a résolu numériquement, en remplaçant les déri-

vées partielles par des di�érenes �nies, et les intégrales par des sommes de

Riemann.

Les valeurs numériques hoisies sont tirées des mesures expérimentales :

k1 : k2 : k3 = 79.7 : 13.6 : 6.7, C = 13.2, S = 0.295 × 0.12 et

b(a) =











0.000 0 < a ≤ 8

0.286 8 < a < 12

0.844 12 ≤ a < aM = 70

d(a) =











0.151 1 < a < 11

0.000 11 ≤ a < 31

0.139 31 ≤ a < aM = 70
(3.35)

3.4 Stabilité de la population de femelles de la région I

Les femelles de la région I peuvent être onsidérées omme une population

isolée. On dé�nit alors le taux de reprodution net R1 omme l'espérane du

nombre de desendants (femelles) d'une femelle donnée au ours de sa vie

lorsque la taille de la population mature est Q1(t). On a don

R1[Q1(t)] =

∫ aM

0

b11(a,Q1(t))π(a)da (3.36)

où π(a) est la probabilité pour qu'un individu survive jusqu'à l'âge a, soit

π(a) = e−
∫

a

0
d(s)ds. (3.37)

La population des femelles de la région I augmentera, diminuera ou restera

onstante selon la position de R1 par rapport à 1. Il y aura don un équilibre

si et seulement si R1(Q1) = 1 a une solution non-nulle, 'est-à-dire que pour
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Fig. 4 � La distribution des e�etifs en fontion de l'âge à l'équilibre (les

valeurs numériques sont elles de f1, mais la forme est la même pour f2, m2

et m3).

haque femelle, l'espérane du nombre de ses �lles qui naîtront dans la région

I est 1. Un alul immédiat montre que

R1(Q1) = CS

∫ aM

0

b(a)e−
∫

a

0
d(s)dsda

1

1 + Q1

k1

(3.38)

La ondition d'existene d'un équilibre dans la région I est don CS > m où

m est une onstante qui dépend des fontions b(a) et d(a). Numériquement,

on trouve m = 0.22. Une valeur biologiquement réaliste du paramètre CS
est 0.5.

Une population stable de femelles dans la région I donnera inévitablement

des populations stables dans les régions II et III. Les simulations montrent

e�etivement qu'il existe un équilibre, qu'il est stable et atteint à partir de

onditions initiales variées. Le sex ratio est alors 0.117. La �gure 4 montre la

distribution des âges à l'équilibre.
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Fig. 5 � Evolution de l'e�etif de femelles dans la région I immédiatement

après une extintion massive (99%) : la roissane est exponentielle.

3.5 Réponse à une atastrophe environnementale et r�le

du sex ratio

Nous onnaissons désormais l'existene d'un équilibre. Il est intéressant

de voir omment la population va réagir à une extintion massive. On a

simulé la réponse du système à une extintion de 99% de la population,

le sex ratio n'étant pas modi�é. On observe une roissane exponentielle

dans la région I (�gure 5), tandis que les populations des régions II et III

ommenent par déroître (�gure 6). Cela fait bien sûr diminuer le sex ratio

(�gure 8). C'est e proessus qui permet un retour rapide à l'équilibre : il

faut avant tout des femelles (elles sont limitantes dans la reprodution) pour

augmenter les naissanes, et seulement ensuite des mâles (un petit nombre

su�sait au départ), e qui ramène le sex ratio à sa valeur d'équilibre. La �gure

7 donne une vision à plus long terme de la réation du système : l'équilibre

est pratiquement atteint en moins de 300 ans.
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Fig. 6 � Evolution des e�etifs dans les régions II et III immédiatement

après une extintion massive (99%) : la légère déroissane initiale permet

l'explosion initiale de f1.

Fig. 7 � Le retour à l'équilibre après l'extintion de 99% de la population

est très rapide (environ 300 ans).
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Fig. 8 � Après l'extintion de 99% de la population, la diminution initiale du

sex ratio joue un r�le fondamentale dans le retour du système à son équilibre.

Le sex ratio jouant un r�le important dans notre modèle, il est intéressant

de voir omment elui-i est a�eté par diverses modi�ations de l'environ-

nement. Dans les trois simulations suivantes, on a laissé évoluer le système

vers l'équilibre pendant 100 ans, puis on a modi�é l'un des paramètres et

on a regardé les onséquenes pendant 400 ans. Tout d'abord, la �gure 9

montre qu'une diminution de la qualité de l'environnement (par exemple,

l'augmentation de la prédation sur les ÷ufs, qui fait baisser S) ause une di-
minution du sex ratio. Ce biais plus important enore en faveur des femelles

peut s'interpréter omme une augmentation du besoin de femelles pour que

la reprodution su�se à assurer la survie de la population.

On s'intéresse ensuite (e que nous avons vu ave (1.12) pour le modèle

simple) à l'e�et des apaités de harge k1 et k2 sur le sex ratio. Il est lair

intuitivement (et es simulations le on�rment) que 'est k1 qui permet de

déséquilibrer le sex ratio en faveur des femelles, alors que k2 et k3 sont plus

en faveur des mâles.
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Fig. 9 � A t = 100, le paramètre CS est passé de la valeur 0.47 à 0.35 ; le

sex ratio a fortement diminué en réponse à la baisse de qualité de l'environ-

nement.

Fig. 10 � La diminution de k1 de 79.7 à 39.8 ause une augmentation du sex

ratio.
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Fig. 11 � La diminution de k2 de 13.6 à 6.8 ause une diminution du sex

ratio.

3.6 Comparaison TSD/GSD

Nous venons de voir que l'adaptation à un environnement hostile se tra-

duit par une diminution du sex ratio dans le as de la détermination du

sexe par la température (TSD). Lorsque le sexe est déterminé génétiquement

(GSD), le sex ratio est maintenu à 0.5. Les simulations suivantes montrent

en quoi ela se traduit par une plus grande fragilité de es populations fae

à une extintion massive ou un environnement de mauvaise qualité.

Construisons tout d'abord un modèle ave âge dans le as d'une déter-

mination génétique du sexe. On a alors deux variables f(a, t) et m(a, t), une
seule région de apaité k = k1 + k2 + k3.











∂f

∂t
(a, t) +

∂f

∂a
(a, t) = −d(a)f(a, t)

∂m

∂t
(a, t) +

∂m

∂a
(a, t) = −d(a)m(a, t)

(3.39)

ave les onditions aux bords

f(0, t) =
1

2

∫ aM

0

f(a, t)b(a,Q(t))da (3.40)

m(0, t) = f(0, t) (3.41)
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Fig. 12 � Ave la GSD, les deux onditions initiales semblent onduire à un

même équilibre (après un temps plus long que 5000 ans).

où

Q(t) =

∫ aM

0

q(a)f(a, t)da (3.42)

et les onditions initiales

f(a, 0) = φ(a) m(a, 0) = ψ(a). (3.43)

Dans des onditions environnementales onstantes, une telle population

atteint un équilibre stable (�gure 12).

Supposons que des extintions massives (90%) se produisent tous les 300

ans (e qui traduit une période de rise). Les �gures 13 et 14 montrent la

dynamique de la population ave les deux méanismes de détermination du

sexe. Il est lair que la apaité d'un retour rapide à un e�etif su�sant

est absolument néessaire pour assurer la survie dans es onditions. Alors

qu'ave la GSD, l'extintion semble ertaine, la TSD permet de passer ette

rise sans dommages importants.
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Fig. 13 � Dynamique de la population dans le as de la TSD. Trois extintions

(90%) se produisent à t = 100 ans, t = 400 ans et t = 700 ans.

Fig. 14 � Dynamique de la population dans le as de la GSD. Trois extin-

tions (90%) se produisent à t = 100 ans, t = 400 ans et t = 700 ans.
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Fig. 15 � E�et d'une baisse de CS de 0.47 à 0.35, dans le as de la TSD.

Nous avons vu ave le modèle simple que CS est un paramètre ritique

pour la survie de la population. Supposons qu'une modi�ation environne-

mentale ause une diminution de CS, et qu'il passe alors sous le seuil de 0.44
préédemment mis en évidene. Les �gures 15 et 16 montrent le résultat des

simulations numériques. Une population fontionnant ave la GSD est bien

plus a�etée que si elle utilisait la TSD, et il semble bien que ela ondui-

rait à l'extintion totale quelle que soit l'éhelle en ordonnée. Au ontraire,

ave la TSD, les e�etifs se stabilisent à un nouvel équilibre, plus faible mais

non-nul.

Conlusion

Les deux modèles que nous venons d'étudier semblent expliquer omment

la détermination du sexe par la température favorise la survie des roodiles

fae à des onditions environnementales plus ou moins favorables. Nous avons

vu que le sex ratio, fortement biaisé en faveur des femelles hez les roodiles,
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Fig. 16 � E�et d'une baisse de CS de 0.47 à 0.35, dans le as de la GSD.

joue un r�le ruial dans la dynamique de leurs populations et dans leur

survie. Cela suggère que la survie de l'espèe est bien plus important qu'un

sex ratio optimal de 0.5 (alors que elui-i est pourtant préférable d'un point

de vue stritement individuel).
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