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Partie | : introduction générale

Contexte général
1. Un monde quichange : incidence sur les écosystemes

Notre planete a connu de nombreux bouleversements depuis I'apparition de la vie. Au
cours des 500 derniers millions d’années, cing extinctions de masse ont été décrites (‘big five’)
et certains s’interrogent sur I'arrivée possible d’une sixieme crise majeure (Barnosky et al.,
2011). Les taux modernes d'extinction des vertébrés sont estimés étre au moins 100 fois plus
élevés que ceux enregistrés dans un contexte normal (Ceballos et al., 2015). A ce rythme, la
biodiversité décline rapidement et tous les groupes taxonomiques sont touchés (Ceballos and
Ehrlich, 2002; McCauley et al., 2015). Les causes de cette érosion sont nombreuses mais elles
ont quasiment toutes une origine commune : 'Homme (Dirzo et al., 2014; McCauley et al.,
2015; Vitousek et al., 1997).

Cette emprise de ’'homme sur son environnement prend naissance au néolithique, avec
I’émergence synchrone des premieres sociétés agricoles sédentaires dans différentes régions
du monde (Demoule, 2017). Le passage progressif d’un statut de chasseur cueilleur nomade a
celui d’agriculteur sédentaire va alors entrainer une explosion démographique qui n’aura de
cesse de s’accentuer au fil des siecles (Demoule, 2017). Pour survivre et se développer,
I'hnomme a di fagonner les paysages et exploiter les ressources qui I'entourent. Jusqu’a
I’extréme. Cet impact est tel que Dirzo et al. (2014) n’hésitent pas a parler de défaunation de
I'anthropocéne sil’'on considéere les 11 000 a 58 000 espéces qui disparaitraient chaque année.

La surexploitation des ressources (légale ou illégale) constitue évidemment une des causes
majeures de cette perte de biodiversité (Food and Agriculture Organization of United Nations,
2016; Young et al., 2016). Mais I'action de I’'homme sur les écosystemes représente une
menace indirecte dont les effets sont tout aussi prégnants. La destruction et la fragmentation
des habitats (129 millions d’ha de foréts auraient disparus depuis 1990 - Fahrig, 2003; Food
and Agriculture Organization of United Nations, 2015; Haddad et al., 2015), ou encore la
modification de I'usage des terres sont des facteurs de disparitions d’espéces tres forts. On
estime que 40% de la surface de la terre serait ainsi cultivés ou paturés (Foley et al., 2005),
parfois de facon tres intensive, avec dans certaines zones une compétition accrue sur les
ressources entre faune sauvage et faune domestique (Mysterud, 2006). Ces pratiques
engendrent par ailleurs une pollution croissante des sols et des eaux douces ou marines
(Geiger et al., 2010; Palumbi, 2001; Young et al., 2016) avec des effets en cascade sur la faune
sauvage. Avec 'essor de la mondialisation des échanges commerciaux, des espéces exotiques
envahissantes entrent aussi de plus en plus souvent en concurrence avec les especes
autochtones, entrainant parfois leur disparition (Bax et al., 2003; Clavero and Garcia-Berthou,
2005; Clavero et al., 2009; Seebens et al., 2013). L'augmentation des activités de loisir
extérieurs participe également a cette influence croissante que 'homme a sur la faune
sauvage (Wheaton, 2010), y compris dans des milieux longtemps épargnés en raison de leur
difficulté d’accés. En effet, bien que ces activités ne soient pas létales pour les animaux,
I’'homme reste percu comme un prédateur (Frid and Dill, 2002; Lima and Dill, 1990) qui modifie
le comportement des individus jusqu’a avoir des effets déléteres sur certaines composantes
(reproduction, survie) de leur valeur sélective (i.e. fitness)(French et al., 2011).

Enfin comment ne pas évoquer ce changement majeur, sur un pas de temps tres court, que
I'Homme a initié sur le climat de notre planéte. La température a la surface de la Terre a
augmenté de prés d’un degré entre 1880 et 2012 (IPCC, 2014). Les effets de ce changement
climatique, désastreux pour la biodiversité (Parmesan, 2006; Thomas et al., 2004; Walther et
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al., 2002a) sont particulierement visibles au niveau des poles ou ils engendrent une réduction
de la surface de la banquise avec des répercussions graves sur la faune (Derocher et al., 2004;
Stirling and Derocher, 2012). Mais c’est un phénomene global, qui modifie I’aire de répartition
de nombreuses especes (Hickling et al., 2006; Lenoir et al., 2008), et affecte méme les
phénomeénes de migration (Wilcove, 2012; Wilcove and Wikelski, 2008).

2. La place centrale des grands herbivores

Au sein des écosystemes, touchés par ces bouleversements d’origine anthropique, les
grands herbivores occupent une place centrale. Sur un plan écologique et fonctionnel ils
représentent un maillon intermédiaire au sein des chaines trophiques, entre producteurs
primaires (les végétaux) et consommateurs secondaires (Hopcraft et al., 2010). A ce titre, ils
ont un impact direct sur la structure et la composition des paysages, en agissant en tant que
brouteurs sur les communautés végétales avec des effets souvent bénéfiques (ouverture de
milieux -Van Wieren, 1995b; biodiversité - Belsky, 1992; Crawley, 2009) mais parfois aussi
négatifs (surpaturage - Mysterud, 2006; Toit and Cumming, 1999 ; dégats sur la végétation -
Gill, 1992; Guibert, 2007). lls fagonnent ainsi leur environnement ce qui leur vaut d’étre parfois
qualifiés « d’ingénieurs des écosystemes » (Smit and Putman, 2011). Par ailleurs, les grands
herbivores jouent un role majeur dans la dynamique des especes carnivores dont ils
constituent les proies et leur densité a un impact direct sur la survie de ces derniéres (Hopcraft
et al., 2010). Leurs cadavres constituent également une source de nourriture prépondérante
pour certains charognards, qui peut conditionner leur survie (exemple en Corse avec le
mouflon et le gypaéte barbu Gypaetus barbatus (Bretagnolle et al., 2004). Cette position
centrale qui implique des mécanismes de régulation liés a la consommation (« bottom up »)
et a la prédation (« top-down »), associée au caractére longévif de ces especes (Gaillard et al.,
2003), rend I'étude de la dynamique de leurs populations parfois complexe.

Au-dela de leur role clé au sein des écosystemes naturels, les ongulés sauvages occupent
également une place centrale au sein de nos sociétés humaines. Leur viande peut ainsi
représenter dans certaines régions du monde une ressource importante (Milner-Gulland and
Bennett, 2003), comme forme de subsistance mais le plus souvent comme source de revenu
complémentaire (Brashares et al., 2004; de Merode et al., 2004; Young et al., 2016).
L’écotourisme (Lindsey et al., 2007) et la chasse aux trophées (Palazy et al., 2012) autour de
ces espéeces générent des rentrées d’argent non négligeables dans des territoires souvent tres
pauvres (Milner-Gulland and Bennett, 2003). Enfin, elles portent dans certains pays des
valeurs culturelles et symboliques trés fortes, comme par exemple en Thailande, ou les
éléphants sont vénérés et étroitement liés a la religion (Bandara, 2004).

3. Une gestion complexe mais nécessaire

La gestion des populations de grands herbivores est complexe car elle porte a la fois sur
des enjeux économiques et des enjeux de conservation qui peuvent parfois s’opposer (Gordon
et al., 2004).

Lorsqu’une espéce d’ongulés sauvages affiche une forte dynamique de population, elle
peut avoir un impact économique et sanitaire important sur la société, en particulier au sein
des pays développés (Putman et al.,, 2011). L’accroissement démographique de certaines
espéce fait ainsi émerger des problématiques de plus en plus fortes liées aux dégats agricoles
(Putman and Kjellander, 2003; Reimoser and Putman, 2011), aux collisions avec des véhicules
(Langbein et al., 2011), aux risques sanitaires (Ferroglio et al., 2011) et a la biodiversité (Coté
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et al.,, 2004). Ces croissances démographiques exponentielles s’expliquent par une
conjonction de facteurs : les mesures d’encadrement de la chasse qui ont été prises (e.g. les
plans de chasse), la réintroduction d’espéeces indigenes (Pucek, 2004), ou encore la création
de réserves naturelles (e.g. Parc du Yellowstone). A ces prises de décision s’ajoutent des
phénoménes de reforestation (ONF, 2018), de déprise agricole et la quasi disparition des
prédateurs naturels dans certaines régions (Breitenmoser, 1998; Jedrzejewski et al., 2011) qui
ont permis a des especes d’ongulés sauvages d’atteindre des densités de population
importantes (Milner et al., 2006). Pour y faire face, les gestionnaires augmentent le plus
souvent les prélévements cynégétiques. Ainsi en France, entre 1973 et 2011, les prélévements
de cerf élaphe et de chevreuil ont été multipliés par un facteur 10, et méme 14 pour le sanglier
(Figure 1)

Cerf élaphe Ch il Sanglier
50000 500000 evreui )
x 9.9 % 10.5 500000 x 145
40000 400000 400000
30000 300000 300000
20000 + 200000 - 200000
10000 100000 — 100000 -
T T T T T T T T T T T T
1980 1990 2000 2010 1980 1990 2000 2010 1980 1990 2000 2010

Figure 1 : Evolution des tableaux de chasse pour trois espéces d’ongulés sauvages en France entre 1973 et 2011 Source :
Réseau ongulés sauvages — ONCFS/FNC/FDC. D’aprés (Marchand, 2013)

A l'inverse, beaucoup d’espéces d’ongulés sauvages subissent les atteintes directes et
indirectes de ’lhomme. Parmi les 259 ongulés sauvages recensées dans le monde, I'Union
Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) en a classé 133 (soit 51%) comme «
vulnérables », « en danger », « en danger critique » ou « éteintes » (www.iucn.redlist.org).
Ces espéces menacées sont essentiellement localisées en Afrique ou en Asie. Le premier enjeu
de conservation concerne bien sir la valeur patrimoniale et génétique de ces especes (Chessa
et al., 2009). Elles sont d’ailleurs souvent utilisées comme porte drapeau dans les actions de
protection de la biodiversité (Bowen-Jones and Entwistle, 2002; Stanley Price, 1989) en raison
de I'image qu’elles ont auprés du public et du réle clé qu’elles jouent dans les grands biomes
terrestres. Par ailleurs, du fait de la place centrale qu’elles occupent, elles contribuent trés
largement a la structure, a la composition et au fonctionnement des écosystemes (Gordon et
al., 2004; Van Wieren, 1995a), ou elles peuvent avoir une incidence forte sur la biodiversité
(Van Wieren and Bakker, 2008).

Dans le contexte d’érosion de la biodiversité que nous avons décrit, la question de savoir
comment, quand et pourquoi les animaux sélectionnent des habitats spécifiques devient dés
lors centrale pour les gestionnaires. En effet la destruction et la fragmentation des habitats
ont été identifiées comme des causes majeures d’extinction des espéeces (Fahrig, 2003; Venter
et al., 2006), et la protection des habitats est souvent intégrée aux programme de protection.
L’étude de la sélection d’habitat constitue par conséquent un moyen pertinent d’évaluer les
habitats a conserver.

Par ailleurs, pour faire face aux changement environnementaux, une des réponses
comportementales les plus couramment adoptée par la faune sauvage consiste a utiliser et
sélectionner différemment son habitat (Walther et al., 2002b). Les oiseaux par exemple, font
preuve d’une grande plasticité écologique qui leur permet de répondre efficacement a ces
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changements (Charmantier et al., 2008). La réponse des espéces aux modifications des
conditions environnementales peut s’exercer tant a I'échelle temporelle (e.g. adaptation des
spatiale (e.g. décalage altitudinal chez des ongulés de montagne (Blintgen et al., 2017).

Enfin la sélection d’habitat ne doit pas étre vue simplement comme un facteur primaire de
distribution des espéces. Elle contribue aux performances de survie et de reproduction des
individus, et de fait, a la dynamique des populations (Gaillard et al., 2010; Pulliam and
Danielson, 1991).

Dés lors, on comprend aisément que lI'étude de la sélection d’habitat d’une espéce
vulnérable permet d’apporter des connaissances précieuses qui vont contribuer a sa de
gestion et a sa conservation.

Cadre théorique
1. Meécanismes entrant en jeux dans la sélection d’habitat

L'objectif de tout étre vivant est de survivre et de se reproduire afin de transmettre a sa
descendance son patrimoine génétique. Lorsqu’il a proposé sa théorie de I'évolution dans son
ouvrage sur 'origine des especes en 1859, Charles Darwin n’avait pas encore connaissance de
cette notion de genes, mais il avait déja appréhendé la transmission a la descendance avec
modification et le réle essentiel de la sélection naturelle dans I'adaptation des formes
vivantes.

Cette notion clé d’adaptation et de sélection a été vue dans un premier temps par les
scientifiques uniquement sous un angle anatomique et physiologique. L'émergence de
I’écologie comportementale au cours du XXe siecle a mis en lumiére le réle essentiel du
comportement des individus en réponse a I’hétérogénéité du milieu. En terme de sélection
naturelle, chaque comportement peut alors étre vu comme la réponse la plus adaptée
permettant a un individu d’optimiser sa valeur sélective ou fitness face aux conditions
environnementales (Parker and Smith, 1990). Cette réponse est le résultat d’un processus
complexe, une succession de choix ou I'animal doit intégrer différentes contraintes biotiques
et abiotiques .

- acquisition des ressources alimentaires et principe d’optimalité

L'accés a la ressource est un parameétre essentiel de la survie des espéces. La valeur
sélective d’un individu va reposer sur sa capacité a faire les bons choix notamment sur le plan
alimentaire, en sélectionnant les parcelles® qui lui permettront d’acquérir un maximum
d’énergie en un minimum de temps (Optimal Foraging Theory - Emlen, 1966; MacArthur and
Pianka, 1966; Stephens and Krebs, 1986). Au fur et a mesure de son exploitation, le rendement
de la parcelle va diminuer et I'animal aura alors le choix entre consommer d’autres taxons de
moindre valeur énergétique dans cette parcelle ou aller vers d’autres parcelles en fonction du
meilleur ratio co(t/bénéfice attendu (Charnov, 1976; Schoener, 1971). Le théoréme de la
valeur marginal prédit ainsi que I'utilisation d’une parcelle par un animal devrait se poursuivre
tant que les gains dans celle-ci sont supérieurs au gain moyen sur I'ensemble des parcelles
accessibles a I'animal (Marginal Value Theorem - Charnov, 1976; Searle et al., 2005). Cette
recherche de I'optimalité sur le plan alimentaire est primordiale pour garantir la survie et le

1 parcelle ou patch : zone homogéne contenant des ressources (ou portion d’habitat) dont les limites physiques
sont accessibles, et qui est séparée de zones semblables par des espaces ou la disponibilité des ressources est moins
favorable (Danchin et al., 2005)
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succes reproducteur de l'individu, mais on la retrouve aussi dans d’autres branches du
comportement (Davies et al., 2012).

- le partage des ressources-

Au sein des écosystémes, les individus sont contraints de partager les ressources en
interagissant en permanence avec les espéces qui composent la communauté. Ces
interactions peuvent entrainer parfois la mise en place de mécanismes de compétitions
interspécifiques lorsque les ressources sont limitées (Ricklefs and Miller, 2000). La
compétition par interférence se manifeste lorsqu’un individu a un comportement agressif vis-
a-vis de ses concurrents. On parlera plutot de compétition par exploitation lorsqu’un individu
accapare les ressources au dépend de I'autre. L'issue de ces interactions est difficile a prédire
bien que certains aient tenté de les modéliser (modéle de Lotka-Voltera par exemple) mais
qguel que soit le type de compétition engagée, celle-ci entrainera soit I'exclusion de I'une des
deux espéces (principe d’exclusion compétitive - Gause, 1934) soit un état d’équilibre appelé
coexistence (Darmon et al., 2014; Tokeshi, 2009; Valeix et al., 2007).

La compétition ne s’exerce pas seulement entre espéces d’'une communauté, elle est
également intraspécifique, notamment lorsque les ressources alimentaires disponibles dans
I’habitat sont en quantité limitée (Ricklefs and Miller, 2000). Dans ces conditions, la densité
d’animaux présente sur le territoire impacte directement les parametres démographiques de
la population (Bonenfant et al., 2009) et peut modifier la distribution spatiale des animaux qui
la composent (Fretwell and Lucas, 1969; Rozen-Rechels et al., 2015).

-prédation et dérangement-

L’acces aux ressources et aux partenaires sexuels sont les objectifs ultimes vers lesquels
tendent tous les animaux. Mais pour les atteindre ils doivent avant tout assurer leur survie
face aux prédateurs. La prédation est depuis longtemps considérée comme une importante
force sélective et évolutive, qui aboutit a la mise en place d’adaptations et de contre
adaptations entre celui qui mange et celui qui ne veut pas étre mangé (Davies et al., 2012;
Lima and Dill, 1990). Elle est si forte que I'on peut observer le maintien de certains
comportements alors méme que le prédateur n’est plus présent dans I’environnement
(fantomes de prédateurs du passé ou ghosts of predators past - Byers, 1997; Sheriff et al.,
2010). L’espéce proie va ainsi développer des systemes de défenses élaborés et variés qui vont
lui permettre de garantir sa survie (Caro, 2005). Afin de limiter les interactions avec les
prédateurs, les animaux pourront privilégier certaines parcelles ou la densité de prédateurs
est plus faible, ou bien qui permettent une meilleure surveillance, bien gu’elles puissent
présenter un potentiel énergétique plus bas que d’autres parcelles (e.g. réponse du cerf
Cervus elaphus a la présence du loup Canis lupus - Creel et al., 2005; Fortin et al., 2005).
L’évitement peut aussi étre temporel, en adaptant les rythmes d’activités aux périodes ou les
risques sont les plus faibles (Marchand et al., 2014a). Cet environnement de peur et de crainte
dans lequel évolue en permanence I'animal a été défini (landscape of fear/landscape of risk -
Laundré et al., 2001). Il influence trés fortement les choix des individus, qui doivent intégrer
ce paramétre dans toute prise de décision. Les réactions comportementales (vigilance,
distance de fuite, rythmes d’activité...) qu’il induit sont susceptibles d’affecter de facon
importante la démographie des populations et leur valeur sélective (Creel, 2018; Creel and
Christianson, 2008; Laundré et al., 2001).

Dans ce paysage de la peur, I’'Homme occupe une place spéciale et a ce titre, il génere chez
les animaux des réponses comportementales adaptées a sa présence et aux activités qu’il

13



pratique (risk disturbance hypothesis -Frid and Dill, 2002), qu’il y ait ou non un risque |étal. Il
suffit d’observer la différence d’attitude de la faune sauvage vis-a-vis de ’'homme dans une
zone protégée exempte de risque pour prendre conscience de ce phénomeéne (Grignolio et al.,
2011; Tolon et al., 2009). Ces modifications comportementales se manifestent en réponse aux
activités cynégétiques a travers le niveau de vigilance (Benoist et al., 2013), la distance de fuite
et d’autres caractéristiques de mouvements (Stankowich, 2008), le rythme d’activité et le
budget temps (Marchand et al., 2014a; Ohashi et al., 2013) ou encore I'utilisation de I’habitat
(Marchand et al., 2014a; Tolon et al., 2009). Avec |'essor des activités de pleine nature, les
formes de dérangement ne se limitent plus a la chasse. 'homme y est percu comme un danger
potentiel par la faune sauvage qui adopte également des comportements de fuite et
d’évitement (Knight and Gutzwiller, 2013; Miller et al., 2001). Enfin les perturbations d’origine
anthropique peuvent aussi s’exercer a travers les infrastructures notamment routieres qui
vont contraindre certaines espéces dans leur déplacement et la définition de leurs domaines
vitaux (Ciuti et al., 2012; Marchand et al., 2016).

Entre ressource alimentaire et risques, les animaux se retrouvent donc face a un choix
déterminant pour leur survie, ou ils doivent peser les colts et les gains potentiels. On parle
alors d’'un compromis entre nourriture et couverture ou food/cover trade-off (Lima and Dill,
1990; Mabille et al., 2012; Mysterud and @stbye, 1999), qui permet dans beaucoup de
situations d’expliquer la sélection d’habitat. Les grands herbivores sont particulierement
concernés par ce paradigme. Pour tendre vers |'optimum énergétique évoqué précédemment,
ils auront tendance a sélectionner des parcelles ouvertes ou la nourriture est généralement
plus abondante et/ou de meilleure qualité, mais ol le risque de prédation et I’exposition aux
aléas climatiques augmente (Mysterud and @stbye, 1999; Uzal et al., 2013).

-Contraintes abiotiques-

Les individus sont contraints par les interactions qui les lient aux autres espéces mais
également par les conditions physico-chimiques qui les entourent. Pour diminuer les co(ts
énergétiques liés a la thermorégulation, les animaux peuvent adopter des réponses d’ordre
physiologiques. Les mouettes par exemple peuvent diminuer la régulation de températures
au niveau de leurs pattes lorsque les températures sont trés basses (lrving, 1966). Mais la
réponse peut aussi étre comportementale. Les animaux peuvent choisir d’utiliser des parcelles
moins avantageuses en terme de ressource alimentaire, qui en contrepartie offrent un couvert
qui aide a maintenir la température corporelle. Le paradigme food/cover trade off peut
également s’appliquer a ce type de compromis. Il s’exerce particulierement chez les
homéothermes qui pour maintenir une température corporelle constante adaptent leur
utilisation de I’habitat sur un plan spatial (choix des expositions, de la couverture..) et
temporel (rythmes d’activité journalier) (Marchand et al., 2015a; Poole et al., 2016; Van Beest
et al., 2012).

-Ségrégation sexuelle-

Dans sa théorie sur I’évolution, Darwin introduit le concept de sélection sexuelle, comme
le mécanisme qui définit la capacité d’un individu a accéder a un partenaire sexuel. Pour y
parvenir, les males entrent en compétition, par la force, a travers des combats, ou par la forme
en développant des organes sexuels secondaires (parades) (Trivers, 2017) . Cette pression de
sélection se traduit par des stratégies d’acquisition et d’allocation des ressources favorisant la
croissance corporelle et le développement des caractéres sexuels. Pour les femelles, les
objectifs sont différents. Il s’agit avant tout d’assurer la sécurité et I'élevage des jeunes

14



(Ruckstuhl and Neuhaus, 2006). Ces différences de stratégies et le dimorphisme sexuel qui en
résulte sont a I'origine de la ségrégation sexuelle qui peut s’exprimer sur un plan social et sur
un plan spatial. Différentes théories ont été développées pour I'expliquer, sur la base des
besoins alimentaires, des risques de prédation, de la sensibilité au climat ou encore du facteur

bien souvent différent entre les deux sexes (Cransac et al., 1998; Marchand et al., 2015b; Pipia
et al., 2008; Ruckstuhl, 1998).

2. Spécificités liées aux grands herbivores

Les especes classées dans le groupe des herbivores ont une alimentation basée
exclusivement sur les végétaux. Ce régime alimentaire spécifique repose a la fois sur les
différences morpho-physiologiques entre espéces animales et la phénologie de la végétation.
Il a une incidence directe sur les patrons de sélection d’habitat.

La capacité d’assimilation des végétaux par les grands herbivores et leurs besoins
énergétiques sont trés variables d’une espéce a l'autre (Van Soest, 1994). Jarman (1974) et
Bell (1971) ont mis en évidence la relation qui existe entre masse corporelle et besoins
énergétiques. Ces besoins, ramenés a l'unité de poids, sont en effet plus importants chez les
especes herbivores de petite taille que chez les espéces de grande taille (Geist, 1974). D’autres
auteurs ont, en outre, montré que la digestion était moins efficace chez les petits herbivores
en raison d’un temps de rétention plus court, en lien avec le volume du tractus digestif
(Demment and Van Soest, 1985). Ces derniers devraient donc se tourner préférentiellement
vers les plantes riches en énergie et plus facilement assimilables, bien que souvent plus rares
dans le milieu. Les espéces de grande taille, en revanche, peuvent s’orienter vers les espéeces
végétales présentes en abondance, de moindre qualité, grace a leur forte capacité digestive
qui leur permet d’optimiser I’extraction d’énergie.

Bien que certaines especes d’herbivores fassent exception, cette théorie est largement
validée. Sur la base de ces stratégies alimentaires et des caractéristiques morpho-
physiologiques des especes, Hofmann (1989) a proposé une classification des herbivores dans
lagquelle il distingue trois grande catégories de ruminants (Figure 2):

- Les cueilleurs (ou « browsers » ou « concentrate selectors ») qui ont une alimentation
a haute valeur énergétique basée sur des végétaux facilement assimilables,
principalement rangés dans le groupe des dicotylédones. La digestion est rapide et les
prélevements sont sélectifs a la fois sur les especes et les organes de la plante
consommeés.

- Les paisseurs (ou « grazers » ou « grass and roughage eaters ») qui ont une digestion
trés lente leur permettant de consommer en grande quantité et d’assimiler des
espéces végétales riches en fibres cellulosiques, essentiellement des graminées ou
autres espéces herbacées. Ils sont peu sélectifs.

- Entre les deux, on retrouve les « intermediate feeders ».
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EUROPE: RUMINANT FEEDING TYPES

T
Intermediate types i1 Grass/roughage eaters

Concentrate selectors &,

roe deer

Fosa

goat

e
b

e

wisent

i
1
Aumen: 1
1
I
H
[]
le.g.roe) .i (e. g.red deer)
Feeding rhythm {roe deer) : {ehamais)} (red deer) : { eattle |
AMAEAAAARA | MMM Ad A A A
O 6 12 T8 4 . 2 1B 24 0 & 12 18 24 | 0 & _1 18 74

Figure 2 : classification des grands herbivores européens (sauvages en gris, domestiques en blanc) en trois grands types,
en fonction des stratégies alimentaires et des caractéristiques morpho-physiologiques et conséquences sur les rythmes
biologiques. D’apres Hofmann (1989). Le mouflon est entouré en rouge.

Bien qu’elle fasse I'objet de critiques, cette classification fait référence et elle permet de
mettre en évidence la variabilité entre espéces dans les rythmes d’activité en lien avec les
temps de rumination. Ainsi, les animaux de type cueilleurs qui ont des temps de digestion plus
courts, auront des périodes d’alimentation plus nombreuses que les paisseurs, avec une
incidence directe sur les patrons d’activité de I'espéce, et donc sur la sélection d’habitat.

La phénologie des plantes est un facteur clé pour les herbivores, qui détermine largement
la disponibilité spatio-temporelle des ressources alimentaires dans le milieu. La valeur
fourragére d’un végétal est caractérisée par la quantité de nutriments qu’il renferme et par sa
digestibilité, déterminée par la teneur en fibres (Van Soest, 1994). Cette valeur varie
fortement entre espéces végétales, et au sein méme de la plante en fonction des organes
(tiges, feuilles, bourgeons), mais elle évolue également dans le temps. En début de saison, la
teneur en nutriment augmente jusqu’a atteindre un maximum (au stade de développement
intermédiaire) puis diminue au fur et a mesure de I'accumulation de fibres dans les tissus
(Mengel et al., 2001). Cela se traduit par une augmentation de la quantité de fourrage au
détriment de la qualité nutritive au fur et a mesure que la saison avance (rigure 3). Les
herbivores sont alors contraints de faire un compromis entre qualité et quantité dans le choix
de leur ressource alimentaire. Dans ces conditions, la "Forage Maturation Hypothesis" (FMH)
prédit que les herbivores vont sélectionner les parcelles fourragéres au stade de
développement intermédiaire afin d’optimiser leur gain énergétique (Fryxell, 1991) .

Une autre théorie est fortement liée a la FMH, il s’agit de I'hypothése de la vague verte ou
Green Wave Hypothesis (GWH) qui a été proposée la premiére fois pour expliquer la migration
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d’oiseaux aquatiques (Drent, 1978) mais qui peut s’appliquer également aux grands ongulés
migrateurs (Aikens et al., 2017; Bischof et al., 2012; Merkle et al., 2016; Rivrud et al., 2016).
Elle repose sur I'existence des gradients altitudinaux ou latitudinaux qui créent un décalage
dans la phénologie des plantes. La pousse de
végétation printaniere se déplace donc au fil des
semaines comme une vague verte le long de ces
gradients sur de vastes territoires et la GWH suggere
gue les herbivores migrateurs surferaient sur cette
vague, en quéte du meilleur compromis entre qualité
et quantité de fourrage (Van der Graaf et al., 2006).

Figure 3 : Schéma théorique du gain net en énergie retiré par un
animal en fonction de la quantité de fourrage qu'il exploite selon la
"Forage Maturation Hypothesis". Le gain maximum d'énergie est obtenu
a biomasse intermédiaire

Gain net en énergie

Quantité de fourrage

Les grands herbivores sont donc confrontés a une

équation spatio-temporelle complexe qu'ils doivent résoudre pour optimiser leur sélection de
ressources alimentaires. Celles-ci varient en effet en qualité, en quantité, en distribution et en
structure, et chaque espece interprete différemment ces facteurs en fonction de ses propres
besoins énergétiques et de son régime alimentaire. A I'image du paysage de la peur dont nous
avons parlé précédemment pour le risque de prédation (voir Mécanismes entrant en jeux dans
la sélection d’habitat), un paysage alimentaire ("foodscape") spécifique a chaque espéece peut
étre défini comme la carte cognitive qu’élabore I'animal de ses ressources alimentaires (Searle
et al., 2007). Au final, le paysage alimentaire s’ajoute a la prédation, au dérangement, aux
compétitions inter et intra-spécifiques et a la socialité en tant que parameétres entrant en jeux
dans le processus décisionnel complexe qui mene a la sélection d’habitat.

3. Concepts théoriques et notions clés
Terminologie

Le terme habitat est utilisé dans de nombreux travaux, mais sa définition exacte et le sens
qui lui est donné sont parfois vagues et imprécis (Hall et al., 1997; Morrison, 2001). Il peut étre
vu sous un angle uniquement structurel. Intuitivement, le terme renvoie alors souvent a la
notion de type de végétation (Daubenmire, 1976; Hutto, 1985) mais plus généralement on
pourrait parler d’une portion d’espace définie par un ensemble de conditions physiques et
biologiques. Nous lui préférerons I'approche proposée par Hall et al. (1997), qui définit
I’habitat comme « I'ensemble des ressources et conditions présentes dans une aire qui
produisent son occupation —incluant la survie et la reproduction — par un organisme donné ».
Cette définition plus fonctionnelle relie les caractéristiques d’un territoire a la présence d’un
organisme, car les conditions y sont favorables pour I'espéce.
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Elle est liée a une autre notion clé, celle de niche écologique. Ce concept a une longue
histoire en écologie et deux « écoles » s’opposent sur le sens a lui donner. La niche
Grinnellienne se définit comme «l'ensemble ou I'étendue des caractéristiques
environnementales qui permet aux individus d’une espéce de survivre et de se reproduire ».
Grinnel (1917) insiste sur les facteurs qui influencent la distribution et I'abondance d’une
espece. A 'opposé, la niche Eltonnienne (Elton, 1927) d’une espéce est décrite a travers la
fonction qu’occupe I'espece dans la communauté dont elle est membre, mettant I'accent sur
le réle et I'impact d’'une espéce sur son environnement. Trente ans plus tard, Hutchinson
(1957) sera le premier a définir formellement le concept de niche. Il décrit, a I'aide des outils
mathématiques, I'environnement comme un espace a n-dimensions, chaque dimension
correspondant a une variable ou un facteur caractérisant cet environnement. La niche
écologique d’une espéce se définit alors comme un hypervolume dans cet espace au sein
duquel elle trouve des conditions favorables
pour survivre et se reproduire ( Figure 4). Elle espace ecologique A niche écologique
correspond plus exactement a la « niche :
fondamentale », qui peut étre vue comme la
niche qu’occuperait I'espéce en |'absence .-~
d’interactions interspécifiques. La « niche !
réalisée » prend en compte ces interactions |
et porte une vision réaliste qui peut étre
modélisée. Cette approche
multidimensionnelle est fondatrice car elle a ;
permis de poser les bases mathématiques \
sur lesquelles se sont appuyés de nombreux -
auteurs pour développer des outils ~ .
permettant notamment d’explorer la niche gt o
écologique des espéces, dont certains sont
utilisés dans cette étude (Calenge et al., 2005).

Figure 4 : le modeéle de niche écologique tel que formalisé par
Hutchinson (d'aprés Calenge, 2011)

Au sein de cette niche que nous venons de décrire, les animaux sont mobiles, ils se
déplacent a la recherche des conditions les plus favorables en terme de valeur sélective. Cette
sélection d’habitat, est définie par Hall et al. (1997), comme « un processus hiérarchique
impliquant une série de décisions comportementales innées et acquises prises par un animal
a propos de I'habitat qu’il devrait utiliser aux différentes échelles de I'environnement ».
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Cadre conceptuel

-échelles et hiérarchie-
La notion d’échelles évoquée dans la

Pesisance | définition de Hall et al. (1997) est essentielle.
5 Of papulations . . .
g Oceupancy Wespseiss | En effet, nous avons pu voir que la sélection
5 Seasonal | populations ] d’habitat est une question de compromis qui
-2 _ranges of , . 5 diffé schell ial
o B dividuals s’expriment a différentes échelles spatiales
=T+ 1 an emes . 7, 7 e 7oy 7
g . et temporelles en lien avec I’hétérogénéité
— O . . .
P_;f 3 Shortaerm de l'environnement (Morris, 1987; Wiens,
&= by e and 1989 ; rigure 5). Or, on sait maintenant que la
social groups détection de la sélection d’habitat dépend de
S| Ephemeral I’échelle de mesure et d’analyse ou I'on se
— se of . s .
rmicro-sites place et que la mise en évidence de
by individuals , . , . N ,
mécanismes de sélection a une échelle peut
Hours or days Months or years Decades or longer

ne pas étre possible a une autre (Mayor et
al., 2009).

Temporal scale

Figure 5: lien entre les différentes échelles spatiales et
temporelles utilisées en sélection d'habitat ( d'apres Mayor et al.,
2005)

Par ailleurs I’échelle spatiale a laquelle s’opére la sélection est aussi un bon indicateur de
I'importance des facteurs susceptibles d’influencer la valeur sélective de I'animal. Senft et al.,
(1987) ont émis I’hypothése que les décisions prises a grande échelle se produisent moins
fréquemment mais sont susceptibles d'avoir plus d'influence sur la valeur sélective que celles
prises a petite échelle. De plus, Rettie et Messier (2000) ont suggéré que le patron de sélection
de I'habitat des animaux a travers les différentes échelles spatiales devrait refléter la
hiérarchie des facteurs qui sont susceptibles d’affecter leur valeur sélective. En d’autres
termes, les facteurs les plus importants seraient sélectionnés aux plus larges échelles et les
moins importants aux échelles plus fines. Une étude de sélection d’habitat pour étre compléte
nécessite donc, bien souvent, de se placer a différentes échelles spatiales et temporelles.

Johnson (1980) fut le premier a proposer une
échelle de sélection, qui définit les 4 niveaux 4
auxquels la sélection d’habitat peut s’opérer (Figure 6) :
(i) la sélection de premier ordre correspond a la
sélection de I'aire de répartition géographique par
I'espece, (ii) la sélection de second ordre correspond
a la sélection du domaine vital sur une zone au sein
de cette aire de répartition, (iii) la sélection de
troisieme ordre identifie les sites alimentaires utilisés
par I'individu au sein de son domaine vital, et (iv) la
sélection de quatrieme ordre correspond, au sein
d’un site utilisé par Il'animal, aux ressources
alimentaires que I'animal consomme. Cette échelle
de sélection sert de référence a de nombreux travaux
traitant de la sélection d’habitat, et nous nous vy
référerons dans cette étude.

FIEe (1)

Distribution

(2)

Home range

(3)
Within
home range

(4)

Food item
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Figure 6 : les différents niveaux de la sélection
d’habitat définis par Johnson (1980)

-design-

Les grandes questions habituellement posées dans les études de sélection d’habitat, ont
été identifiées par Morrison (2012) :

- L'utilisation de I’habitat est-elle sélective ou aléatoire ?

- Si l'utilisation est sélective, quels types d’habitats sont utilisés plus ou moins

gu’attendu sous I'hypothese aléatoire ?

- Sil'utilisation est sélective, le patron de sélection est-il similaire entre les individus ?

- Si l'utilisation est sélective, les patrons de sélection different-ils entre groupes
d’animaux, saisons, ou traitements expérimentaux ?

Pour répondre a ces questions, une méthode tres courante consiste a comparer les
conditions environnementales disponibles a celles qui sont utilisées par I'espece, pour
identifier les facteurs environnementaux qui affectent le plus sa distribution (Aebischer et al.,
1993; Hirzel et al., 2002; Manly et al., 2002). En fonction des objectifs recherchés, la mesure
des données peut se faire a différentes échelles de sélection, avec des protocoles (=design) de
collecte adaptés. Thomas et Taylor (1990) ont proposé de les classer en trois grands types:

e Design de type | : utilisation et disponibilités sont mesurées a I’échelle de la population
et les individus ne sont donc pas identifiés. La disponibilité est considérée comme
identique pour tous les individus.

e Designdetype Il : La disponibilité est calculée a I'échelle de la population (elle est donc
considérée comme égale pour tous les individus) en revanche les individus sont
marqués, ce qui permet de mesurer |'utilisation de chacun d’eux.

e Design de type lll: I'approche ici est strictement individuelle car utilisation et
disponibilité sont mesurées pour chaque animal.

Erickson et al.(2001) a ajouté un quatrieme type de protocole dans lequel disponibilité et
utilisation sont mesurées simultanément a chaque mesure d’utilisation, de facon appariées.
La classification de Thomas et Taylor est aujourd’hui une référence incontournable dans
I'analyse de la sélection d’habitat, classification dont nous utiliserons la terminologie dans ce
mémoire.

Pour une étude de sélection d’habitat a I’échelle populationnelle (design 1), les données
d’utilisation a mobiliser vont correspondre a un échantillon représentatif de la distribution
des animaux sur la zone, a un instant ou une période t. La collecte peut se faire sous la forme
de transects ou encore de quadrats, en notant la présence/absence, voir I'abondance (Dail
and Madsen, 2011; MacKenzie et al., 2005; Manly et al., 2002; Royle, 2004; Royle and Nichols,
2003).

La mesure a I'échelle individuelle (design IlI, 1l et 1V) impose en revanche de pouvoir
identifier les individus a partir de marques naturelles ou en les équipant de marques visuelles.
Les données d’utilisation de I'espace peuvent étre collectées par observation (McLoughlin et
al., 2007) mais avec I'avénement des technologies de géolocalisation, de nombreuses études
utilisent désormais des émetteurs VHF ou GPS. Les animaux sont ainsi localisés a intervalle de
temps régulier sur une période donnée, pouvant parfois dépasser un an. Ces localisations
fourniront en quelque sorte un « poids d’utilisation » des variables considérées dans I'étude :
plus le nombre de localisations associées a une modalité de variable est élevé, plus le poids
d’utilisation est important. Une des difficultés de ce type d’étude réside dans la capacité
d’obtenir un échantillon représentatif de la population que I'on souhaite étudier.
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Pour pouvoir évaluer quels habitats sont plus ou moins sélectionnés, il faut disposer de la
disponibilité dont jouissent les animaux. Elle est définie par Hall et al. (1997) comme
I'accessibilité et la disponibilité des composantes physiques et biologiques d’un habitat aux
animaux. Sa prise en compte n’est pas toujours aisée, car plusieurs questions vont se poser
aux biologistes au moment de la mesurer. Il s’agit tout d’abord d’identifier les variables dont
on pense qu’elles peuvent influencer la sélection d’habitat car I'lanimal les pergoit et qu’elles
ont une signification pour lui (Morrison, 2001). Par ailleurs, a I'’échelle individuelle, il faudra se
poser la question de la limite au-dela de laquelle la ressource n’est plus considérée comme
accessible, en prenant en compte les dimensions spatiales et temporelles (Erickson et al.,
2001; Manly et al., 2002). Ces limites varient selon les especes bien sir mais peuvent
également varier entre individus ou groupes d’individus en fonction des stratégies (e.g.
divergence de stratégies entre groupes de migrants et groupes de résidents chez les ongulés
migrateurs, (Fryxell and Sinclair, 1988).

Objectifs de I’étude

Comme nous avons pu le voir dans cette premiére partie, les grands herbivores occupent
une place centrale dans les écosystemes comme dans nos sociétés, a une époque ou les
menaces qui pesent sur la biodiversité sont nombreuses. Au sein de ce groupe, le mouflon de
Corse (Ovis gmelini musimon var corsicana) possede un statut particulier. Alors qu’il est
considéré comme une espéce gibier dans certaines parties de I'Europe continentale ou il a été
hybridé (Uloth, 1972) avec divers Ovis sauvages et domestiques (on parle alors de mouflon
méditerranéen), sa chasse est interdite en Corse et il devrait d’ici peu disposer d’un statut de
protection national (voir Le mouflon de Corse : histoire récente et statut). C'est une espece
emblématique de la faune sauvage insulaire, un symbole de liberté et de grands espaces
auquel les gens sont tres attachés. Mais au-dela du symbole et de I'imagerie populaire, cette
animal constitue un véritable trésor patrimonial, en particulier sur le plan génétique, au méme
titre que les populations présentes dans les grandes files méditerranéennes (Chypre,
Sardaigne). Des approches génétiques ont d’ailleurs permis de confirmer que les animaux
présents sur ces iles avaient conservé un ensemble de genes rares, véritable vestige des
populations originelles dont ils sont issues aprés les premiéres vagues de domestication du
genre Ovis (Chessa et al., 2009; Guerrini et al., 2015). Elles portent donc un fort enjeu de
conservation et figurent a ce titre aux annexes Il et IV de la Directive “Habitats-Faune-Flore»,
et a I'annexe Il de la Convention de Berne. Cet enjeu est d’autant plus marqué, que les
effectifs de I’espece ont connu un déclin tres marqué au début du 20eme siecle (Pfeffer, 1967).
Aujourd’hui, seuls deux noyaux de populations géographiquement déconnectés persistent
(population du Cinto au nord de I'ile et population de Bavella au sud). Ces deux populations
présentent cependant une dynamique démographique particulierement faible (Benedetti et
al., non publié; Ciuti et al., 2009; Dubray, 1988) qui pose la question du devenir a long terme
de I'espéce sur I'lle. Identifier les facteurs en cause constitue donc un enjeu de gestion majeur.

Plusieurs facteurs ont été évoqués comme pouvant étre particulierement limitant pour la
dynamique des deux populations : la qualité et la distribution des ressources (Ciuti et al., 2009)
ainsi que l'impact des activités humaines (chasse au sanglier, tourisme, réchauffement
climatique) (Dubray, 1988). Dans ce contexte, |'étude des variables qui influencent le
comportement spatial des animaux et notamment la fagon dont ils utilisent et sélectionnent
leur habitat constitue un axe de réflexion incontournable. La réponse a ces questions pourrait
aider les gestionnaires a travailler sur la dynamique de ces populations, en s’appuyant sur de
nouveaux outils de gestion.
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Cette étude a donc pour but d’acquérir des connaissances sur la sélection d’habitat du
mouflon de Corse a travers trois des quatre niveaux de sélection définies par Johnson (1980)

(1) Dans un premier temps nous avons travaillé a I’échelle populationnelle (niveau | de
Johnson) pour étudier les facteurs (naturels et anthropiques) impactant la probabilité
d'occupation des parcelles par 'espece, a partir d’un protocole de type présence-
absence (MacKenzie et al., 2005) (voir Partie Ill : étude de la sélection a I'échelle
populationnelle). Cet axe de recherche a large échelle spatiale nous a permis
d’identifier les facteurs les plus impactants en terme de valeur sélective. Les modéles
d’occupation définis a partir de cette analyse ont été utilisés pour produire des cartes
d'habitats favorables en vue de futurs relachers d’animaux issus de la population de
Bavella (voir Cartes d’habitats favorables (HSM)).

(2) Dans un second temps, nous nous sommes placés a I’échelle individuelle (niveaux Il et
[ll) pour étudier la sélection de I'habitat par les animaux a différentes saisons de
I’année (voir Partie IV : étude de la sélection a I’échelle individuelle). Ce travail a été
réalisé a partir de données GPS recueillies sur des individus de la population du Cinto
entre 2011 et 2015. Nous avons cherché a identifier les variables environnementales
qui influencent la sélection de I'habitat et les variations interindividuelles dans cette
sélection en combinant approche exploratoire et inférentielle.

Avant d’aborder ces parties, nous présentons le modéle biologique étudié, le mouflon de
Corse a travers ses origines, son statut et des éléments sur sa biologie et son écologie (voir
L'espéce étudiée : le mouflon de Corse). Nous complétons cette partie par une description des
populations de I'espece ainsi que des sites d’études.
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Partie Il : contexte méthodologique
L'espece étudiée : le mouflon de Corse
1. Taxonomie et origines

Les mouflons sont des ongulés sauvages appartenant a I'ordre des artiodactyles (nombre
pair de doigts porteurs). lls sont caractérisés par la présence d’un pré-estomac compartimenté
qui leur confére une aptitude a mastiquer les aliments régurgités et I’'absence d’incisives a la
machoire supérieure, ce qui les range dans le sous-ordre des ruminants. La présence de cornes
persistantes chevillées sur un os frontal permet de les rattacher a la famille des bovidés. Au
sein de cette famille, le genre Ovis, regroupe I'ensemble des ovins sauvages (mouflons) et
domestiques (mouton). La taxonomie de ce groupe a fait I'objet de nombreuses révisions, en
raison des hybridations possibles entre formes sauvages et domestiques, favorisées par des
processus anthropiques (domestications, migrations, introductions), et elle fait actuellement
toujours débat (Cugnasse, 1994; Geist, 1971; Hiendleder et al., 2002, 2002; Nadler et al., 1973;
Pfeffer, 1967; Rezaei et al., 2010; Uloth, 1972). L’origine du genre en revanche fait d’avantage
consensus. Le plus vieux fossile qui puisse étre rattaché au genre a été retrouvé en Chine (Ovis
shantungensis), il est daté d‘un millions d’années et son origine remonterait a environ 2,5
millions d’années (Teilhard de Chardin and Piveteau, 1930). A partir de ce foyer supposé,
différentes formes auraient émergé, en suivant deux axes de colonisation, un premier en
direction de I'ouest, I'autre vers ’Amérique du Nord, via le détroit de Bering (Rezaei et al.,
2010). Les espéeces du genre Ovis peuvent aujourd’hui étre classées en trois grands groupes
(Figure 7) (Rezaei et al., 2010; Wilson and Mittermeier, 2009):

- Les moufloniformes, au sein desquels on trouve les urials O. vignei qui occupent |'Asie
centrale (Afghanistan, Kazakhstan, Pakistan, Turkménistan, Ouzbékistan, Kashmir indien, Est
de I'lran) et Ovis orientalis (ou gmelini selon les auteurs), qui est présent en Asie occidentale
(Turquie, Syrie, Iraqg, Iran) et sur les grandes fles méditerranéennes (Corse, Chypre, Sardaigne).

- Les argaliformes rassemblés dans le taxon O. ammon (Chine centrale, Mongolie).

- Les pachycériformes qui sont présents en Asie orientale pour O. nivicola (Est de la Sibérie,
Kamchatka) et en Amérique du Nord pour O. dalli (Alaska, Nord-Ouest du Canada) et O.
canadensis (centre-Ouest du Canada, centre-Ouest des Etats-Unis, Californie mexicaine).
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Figure 7 :Phylogéographie des especes sauvages du genre Ovis d'apres Rezai, 2010. La carte montre la distribution
géographique des six espéces du genre Ovis d’apreés la classification de Nadler et al.(1973). Le chronogramme présenté est
issu d’une analyse bayésienne basée sur le Cyt b. Les divergences de temps spont données avec un IC de 95%. Le nombre de
chromosomes est donné pour chaque taxon.

L'arrivée des mouflons sur les fles méditerranéennes est liée a I'histoire humaine du
néolithique. Entre -10 000 et -11 000 ans, des hommes issus des régions centrales du proche
et moyen orient (Turquie, Irak, Iran) débutent un processus de domestication sur les mouflons
et d’autres especes sauvages (Chessa et al., 2009; Poplin, 1979). Une partie d’entre eux
migrent le long du bassin méditerranéen, emmenant avec eux ces animaux, puis par cabotage,
ils parviennent a atteindre les rivages des grandes iles, 3 000 ans plus tard environ (Figure 8).
Quelques individus auraient alors échappé a la surveillance de ces premiers groupes
d’éleveurs pour reformer des populations sauvages de mouflons a partir des zones refuges
montagneuses (Poplin, 1979; Vigne, 1992). Ces animaux, issus de la premiere vague de
domestication (Chessa et al., 2009), auraient conservé une grande partie des caracteres
primitifs des populations dont ils sont issus.
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Figure 8 : illustration présentant |'arrivée des hommes du néolithique en Corse.

L'espéce sauvage a l'origine des populations de mouflons présentes sur les fles
méditerranéennes ainsi que de toutes les formes domestiquées de moutons serait le Mouflon
oriental ou arménien (Ovis orientalis ou gmelini) (Guerrini et al., 2015; Hiendleder et al., 1998;
Rezaei, 2007). Si L'origine taxonomique semble faire consensus, |'origine géographique est
plusincertaine. Certains auteurs suggerent qu’il y aurait eu plusieurs centres de domestication
associés a différents évenements de migration (Hiendleder et al., 1998; Pedrosa et al., 2005;
Tapio et al., 2006). Pour Rezaei en revanche (2007), il n’y aurait qu’un seul foyer qui serait
situé entre I'’est de I’Anatolie et les monts Zagros, en Iran.

Il ne fait aucun doute en revanche que les mouflons qui ont fait souche sur les grandes iles
méditerranéennes sont a l'origine de I'ensemble des populations présentes en Europe
continentale (Uloth, 1972). A partir du XVllle siécle, des spécimens sont capturés en Corse et
en Sardaigne pour étre introduits sur le vieux continent puis dans d’autres régions du monde
(Bon et al., 1991; Uloth, 1972). Dans un premier temps, ces introductions ont une vocation
cynégétique, d’enrichissement de parcs zoologiques ou encore d’agrément. Par la suite elles
serviront a la création de populations sauvages. Quel que soit I'objectif recherché, il est admis
gue ces mouflons introduits ont, a un moment ou a un autre, été en contact avec d’autre
formes sauvages ou domestiques du genre ovis et hybridé de facon volontaire (sélection de
trophée...) ou involontaire. A notre connaissance, il n’existe pas sur le continent de
populations in natura ou en enclos issues de ces réintroductions pour lesquelles il puisse étre
établi avec certitude qu’il n’y a pas eu d’hybridation.

Une révision taxonomique a été proposée par Cugnasse (1994), qui prend en compte
I'origine géographique et ces phénomenes d’hybridation. Les différentes sous especes
présentes sur les iles méditerranéennes sont rassemblées sous la dénomination Ovis gmelini
musimon, les termes corsicana, musimon et ophion faisant référence respectivement aux
populations de Corse, de Sardaigne et de Chypre. Les mouflons introduits sont quant a eux
désignés sous les termes de « mouflons méditerranéen » et Ovis gmelini musimon x Ovis sp.,
faisant ainsi référence a la fois aux origines et aux croisements entre mouflons et moutons.
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Nous nous baserons sur ces références taxonomiques dans le cadre de ce mémoire.
Toutefois pour des questions de clarté et de lisibilité, nous utiliserons le terme générique de
« mouflon » pour désigner les populations vivant en Corse et sur le continent européen dans
leur ensemble lorsque le sujet est commun. Nous préciserons I'origine géographique quand
cela est nécessaire.

2. Le mouflon de Corse : histoire récente et statut

Comme cela a été évoqué précédemment, le mouflon est arrivé en Corse il y a environ 8000
ans (Poplin, 1979; Vigne, 1992). La population va croitre au fil des siécles, occupant une aire
de répartition bien plus large qu’aujourd’hui, comme I'atteste la toponymie sur I'lle (Dunoyer,
1867). Parallelement, la population humaine insulaire augmente et |’accentuation de la
pression humaine oblige progressivement les animaux a trouver refuge dans les secteurs les
plus montagneux. Au XIXéme siecle, il est largement chassé et dans les secteurs ou il subsiste,
il représente une part importante de I'alimentation carnée des habitants (Noblet, 1987). Les
décennies qui suivent la fin de la premiére guerre mondiale marquent un tournant pour
I'espece. Les hommes, qui sont revenus de la guerre avec leurs armes, plus précises et
permettant des tirs a de plus grande distance, déciment les populations. Pfeffer (1967) estime
gu’en 1950, elles se limitaient a quelques dizaines d’individus, répartis dans les massifs du
Cintu et de Bavella. L'espéece est alors au bord de I'extinction. Deux mesures décisives vont
étre prises pour assurer la survie du mouflon en Corse : la création des réserves de chasse de
Bavella (1950) et d’Ascu (1953) qui vont servir de zones refuge et I'interdiction de sa chasse
sur toute I'lle a partir de 1953.

Aujourd’hui le mouflon de corse (Ovis gmelini musimon var corsicana) présente un statut
ambiglie, caractérisé par une contradiction réglementaire entre droit francais et droit
européen. On retrouve ce double statut également pour le cerf de Corse (Cervus elaphus var
corsicana). Dans le droit européen, le mouflon de Corse, qui est différencié du mouflon
méditerranéen (Ovis gmelini musimon x Ovis sp.), est désigné sous le terme d’Ovis ammon
musimon (populations naturelles de Corse et de Sardaigne). Il est inscrit a ce titre aux annexes
Il et IV de la Directive Habitats. Il est par ailleurs inscrit a I'annexe lll de la convention de Berne
sous l'appellation Ovis aries (musimon, ammon). Enfin, il est classé comme vulnérable sur la
liste rouge de I'UICN sous I'appellation Ovis gmelini. On note a nouveau le flou qui régne quant
a la classification du genre Ovis puisque la méme espéece (ou groupe d’espéce) est désignée
sous trois appellations différentes.

Au niveau national, le Mouflon (de Corse et méditerranéen) a le statut d’espéce de gibier
dont la chasse est autorisée. Il est soumis au plan de chasse obligatoire depuis 1978. En Corse,
sa protection repose donc uniquement sur l'interdiction de tir datant de 1953, mentionnée
chaque année dans l'arrété d’ouverture de la chasse. En outre, une instruction ministérielle
datant du 10 février 1989 interdit aux préfets "toute délivrance d’autorisation de transport de
mouflons vivants a destination de la Corse". Son statut de protection réglementaire est
actuellement de ce fait pratiquement nul, car il ne reléve que d’une simple infraction a I'arrété
d’ouverture de la chasse.

Pourtant les choses pourraient évoluer rapidement. En effet un dossier a été déposé aupres

du ministére de la Transition écologique et solidaire afin de classer le mouflon de Corse en
tant qu’espéce protégée. L'instruction a ce jour est en cours.
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3. Description et biologie

Les données relatives a la morphologie, ainsi que certains éléments de biologie (régime
alimentaire, dynamique de population) sont issues du programme régional de conservation et
de développement du mouflon de Corse (Benedetti et al., données non publiées). Les données
disponibles sur les populations vivant en Corse étaient jusqu’a présent trés parcellaires. Ce
programme contribue a enrichir nos connaissances sur l'espéce dans un objectif de
conservation.

Morphologie

Les mouflons (Ovis Gmelini) rattachés au groupe des moufloniformes (voir Taxonomie et
origines) sont les plus petits parmi toutes les especes de mouflons. La hauteur au garrot varie
entre 65 et 90 cm chez les males et 62 et 78 cm chez les femelles, pour un poids variant
respectivement de 35 a 50kg et de 25 a 35kg. Les males portent des cornes constituées d'un
pivot osseux recouvert d'un étui corné qui croissent et s'enroulent avec I'age (Figure 9). Leur
croissance en longueur et en circonférence présente des variations individuelles, qui sont en
grande partie liées a la disponibilité des ressources alimentaires (longueur maximale : 79cm;
circonférence maximale: 25cm; n=132). Cette croissance connait par ailleurs un
ralentissement saisonnier qui se traduit par la présence de « cernes » permettant d’estimer
I’age des males. Certains auteurs mettent en relation ce ralentissement avec la diminution de
ressources a certaines période de I'année (Geist, 1966), d’autres suggérant que l'arrét de
croissance a la période du rut serait plutét en lien avec les taux de testostérones élevés
présent dans le sang (Toledano-Diaz et al., 2007). Chez les femelles, le taux de présence de
cornes varie considérablement d’une population a I'autre. Ainsi les femelles de Chypre sont
aceres alors que dans le massif du Sancy (Puy-de-Dome), la proportion d’individus cornues
atteint 30% (Rigaud, 1985). En Corse, on observe une nette différence entre les deux
populations : dans le massif du Cintu, cette proportion se situe autour de 10 %, tandis que
dans la population de Bavella, le pourcentage atteint 40%.
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Figure 9: illustration de différents cas de figures concernant le port des cornes chez le mouflon de Corse. A/ Méle adulte

(Massif du Cintu).B/ Agneau mdéle-on note la base triangulaire de la corne (Massif du Cintu). C/ Femelle cornue-on note la
différence avec un agneau mdle, forme plus cylindrique a la base (Massif du Cintu). D/ Femelle cornue et jeune male— on note
la longueur importante des cornes de la femelle et la différence de circonférence a la base par rapport au mdle (Massif de
Bavella)

Eléments de biologie et d’écologie

Nous n’aborderons pas dans cette partie la facon dont le mouflon de Corse occupe I'espace
ni ses habitats de prédilection car ces éléments seront largement abordés plus loin (Partie IlI
et IV). En revanche, nous apportons ici des éléments importants liés au régime alimentaire et
a I'organisation sociale.

-Régime alimentaire-

Le mouflon est réputé pour son éclectisme alimentaire, qui associé a d’autres facteurs
biologiques et comportementaux, lui a permis de s’implanter durablement dans des milieux
tres variés (pelouses, landes, maquis, forét, zones rocheuses), pourvu que le sol soit bien
drainé (Auvray, 1983; Bon et al., 1991; Gonzalez, 1984; Pfeffer, 1967; Rigaud, 1985). Pour
autant, cette espéce est classée, au vu de ses caractéristiques physiologiques, parmi les
paisseurs, qui consomme majoritairement des graminées ou d’autres especes herbacées. Afin
d’y voir plus clair, Marchand et al. (2013) ont analysé les données sur le régime alimentaire du
mouflon issues de 51 sites d’études répartis dans le monde (30 analyses de contenus issus du
rumen, 21 analyses de feces). Comme on pouvait s’y attendre, les plantes herbacées
graminoides (Graminae, Cyperacea, Juncaceae) représentent le pourcentage le plus élevé, en
moyenne 35% du régime alimentaire (amplitude : 0 a 91%), ce qui confirme I'importance de
ces végétaux dans l'alimentation du mouflon. Les plantes herbacées des autres familles
représentent en moyenne 24% (amplitude : 0 a 93%) et les espéces ligneuses 16% (amplitude :
0 a 55%), cette derniére proportion pouvant atteindre 19% dans le bassin méditerranéen.
Cette synthése confirme la capacité du mouflon a se nourrir d’'une large gamme de plantes et
sa capacité a s'adapter dans le temps et dans I'espace aux disponibilités de la ressource. Ces
travaux ont exclu de I'analyse les données issues de la thése de Pfeffer (Pfeffer, 1967), seule
étude qui aborde la question du régime alimentaire du mouflon en Corse, car il s’agit
d’observations directes fournissant une liste de plantes consommées par des animaux de la
population de Bavella. Ces observations sont néanmoins informatives. Elles nous révelent que
bien que le nombre d’espéces absorbées soit élevé (95 taxons consommeés observés), le
nombre de plantes qui constitueraient son régime de base serait beaucoup plus réduit,
composé dans cette région en grande partie d’herbacées, d’arbousier (Arbutus unedo ) de
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cytise velu (Cytisus villosus), de ronces (Rosa sempervirens) et de quelques feuillus. Les
proportions respectives varieraient en fonction des saisons, en lien avec la disponibilité et le
milieu occupé. A I'automne 2016, un échantillon de féces a été prélevé (n=105) dans l'aire de
répartition de la population du Cinto pour préciser le régime alimentaire de I'espéece a cette
saison. Les premiers résultats montrent que le mouflon consommerait majoritairement des
especes ligneuses (64%), puis des espéces herbacées de type graminoide (21%) et non
graminoide (15%) (Josa, 2018).

-Organisation sociale-

Le mouflon est un animal qui fait preuve d’une forte tendance au grégarisme et a la
sédentarité (Darmon et al., 2007). La taille des groupes est trés variable et la composition
évolue au cours de I'année, avec une ségrégation sociale assez forte qui porte a la fois sur le
sexe des individus, mais aussi sur leur age (Bon et al., 1990; Bourgoin et al., 2018; Cransac et
al., 1998; Le Pendu et al., 1995, 1996, 2000). Elle peut étre mise en relation avec les stratégies
d’alimentation, de reproduction, de préférences sociales ou encore de gestion du temps qui
differe en fonction des catégories d’individus (Bourgoin et al., 2018). L’organisation sociale qui
est le plus souvent observée chez le mouflon détermine ainsi d’une part des groupes
matriarcaux composés de femelles adultes, accompagnées des jeunes de l'année et
éventuellement de I'année précédente, d’autres part des males adultes en petits groupes ou
isolés. Cette structure de base est toutefois modifiée entre octobre et février. A la mi-octobre,
les males se mettent en quéte de femelles en cestrus et rejoignent les groupes matriarcaux
pour participer au rut qui a lieu aux mois de novembre et décembre (Bon et al., 1993; Pfeffer,
1967). Les groupes mixtes ainsi formés demeurent instables(organisation sociale de type
fission/fusion - Seigle-Ferrand, 2017; Vander Wal et al., 2015), au gré des déplacements des
males, jusqu’a leur départ en février-mars (Bon et al., 1992; Pfeffer, 1967). Les femelles
peuvent participer a la reproduction dés 6 mois (agnelles) mais le plus souvent I'age de
premiere reproduction (primiparité) chez le mouflon est de 1.5 ans (ou deuxiéme année) avec
une mise bas a deux ans (ou troisieme année) (Garel et al., 2005). Elles donnent naissance a
un agneau, voire deux plus rarement (Bon et al., 1993; Pfeffer, 1967). La date de mise bas est
variable selon les populations. Ainsi a Bavella en Corse, les mises bas ont lieu entre le milieu
et la fin du mois d’avril, tandis que les premiéres naissance au sein de la population du Cinto
sont observées trois semaines plus tard (Benedetti et al., données non publiées; Dubray, 1988;
Pfeffer, 1967).

Dynamique de population

L'indice de reproduction (rapport du nombre d’agneaux sur le nombre de femelles) des
populations corses est particulierement faible (en particulier dans la population de Bavella)
comparé aux valeurs observées sur le continent (Figure 10a et b). Bien que cet indice ne
permette pas de distinguer une mauvaise fécondité d’une mauvaise survie juvénile, il
confirme comme évoqué précédemment, la faible dynamique démographique des
populations corses de mouflons
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IR et latitude). A titre de comparaison, l'indice de reproduction observé dans I'enclos de
Quenza (voir Populations de Corse et programmes associés) sur des animaux issus de la
population de Bavella, qui sont nourris a volonté, approche les 1.

Concernant la population du Cinto, un protocole de Capture Marquage Recapture (CMR)
mis en place en vallée d’Asco (voir Site et méthode de capture ) a permis d’estimer le
parameétre de survie de la population dans la vallée. Ce paramétre constitue une composante
majeure de la dynamique de population. Il se situerait entre 0.48 et 0.55 (0.48 [0.29-0.75]
VHF/n=63; 0.55 [0.30-0.75] marques optiques/n=68). En comparaison, Cransac & al (1997)
estimaient en moyenne cette valeur sur les différentes classes d’age a 0.80 (+0.04 n=177)
pour les males et 0.91 (£0.04 n= 169) pour les femelles dans la population du Caroux, entre
1986 et 1994.

Le taux de survie trés bas estimé a Asco doit néanmoins étre considéré avec beaucoup de
précaution. En effet I'échantillon n’est pas représentatif de 'ensemble des classes d’age de la
population (4ge médian 9 ans, alors que la longévité maximale des males se situe autour de
12 ans). Par ailleurs, les captures interviennent en hiver, a une période ol les animaux sont
affaiblis par la disponibilité limitée des ressources alimentaires et le parasitisme qui peut étre
trés intense. Par conséquent, il est possible que nous capturions les animaux les plus faibles,
en gquéte de ressources alimentaires, et que de fait I'échantillonnage s’en trouve biaisé. Pour
autant, ces valeurs illustrent malgré tout les conditions difficiles auxquelles sont confrontés
les animaux en période hivernale, qui entrainent une mortalité importante chez les individus
les plus faibles.
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Les indices de reproduction et les taux de survie trés bas observés chez le mouflon de Corse
expliquent la faible dynamique de population de I'espéce et I’expansion limitée de son aire de
répartition. Mais elles n’apportent pas de réponses pour autant sur les causes de cette
faiblesse. Pour répondre a ces questions, une des voies consiste a étudier I'environnement
dans lequel évolue les animaux pour comprendre la fagon dont ils occupent et exploitent le
milieu : comment les animaux sélectionnent-ils leur habitat, quels comportements adoptent-
ils face aux dérangements, de quoi se compose leur régime alimentaire aux différentes
saisons ? Notre étude s’intégre dans cette démarche et ce questionnement scientifique.

Populations et sites d’études

1. Populations de Corse et programmes associés

Le mouflon occupe en Corse deux aires de répartitions disjointes (Figure 11).
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La population dite du Cintu, située dans
le nord-ouest de I'ile, occupe une surface de
55 000 ha, dont 7000 ha sont classés en
Réserve de Chasse et de Faune Sauvage (3
RCFS, Figure 11). Dans le sud-est, la
population dite de Bavella couvre une
superficie d’environ 30 000 ha, avec 2 588
ha placés sous la protection de 2 RCFS. Ces
populations sont suivies et étudiées dans le
cadre d’un Programme de Recherche et de
développement débuté en 2011, qui
comporte trois volets: (i) études et
recherche, (ii) gestion et développement et
(iii) communication. Il est piloté par |'Office
national de la Chasse et de faune Sauvage
(ONCEFS) et I'Office de I'Environnement de la
Corse (OEC) et les missions sont réalisées
avec l'appui des établissements partenaires
opérationnels (PNRC?, ONF3, LDA 2B*) et
financiers (OEC,DREAL>).

La population du Cinto a été suivie
jusqu’en 2015 par le biais d’'un protocole de
Capture Marquage Recapture réalisé dans le
cadre du programme de recherche.

Figure 11 : aires de répartition des populations de
mouflons en Corse et réserves de chasses et de faune
sauvage inclues dans les limites

Les données issues de ce protocoles ont été utilisées dans I’analyse a I’échelle individuelle
(voir Partie IV : étude de la sélection a I’échelle individuelle). Les données traitées a I'échelle

2 PNRC : Parc Naturel Régional de Corse
3 Office National des Foréts

4 LDA2B : Laboratoire départemental d’Analyse de Haute-Corse
5 DREAL : Direction Régionale de I'Environnement, de ’Aménagement et du Logement
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populationnelle proviennent en revanche d’un protocole mis en ceuvre spécifiqguement pour
cette étude (Partie Ill : étude de la sélection a I'échelle populationnelle).

La population de Bavella est suivie par comptages aériens depuis 2011 (8 vols identiques
répétés tous les ans entre le 15 mai et le 15 juin). Entre 2003 et 2007, 18 mouflons ont été
capturés au sein de cette population de Bavella, dans le cadre du programme Life «
Conservation et extension des populations de mouflons corses en Corse », pour étre placés
dans un enclos d’élevage situé sur la commune de Quenza. Ce programme avait pour objectif
de réintroduire des animaux in natura, au sein ou en limite de I'aire de répartition, afin d’aider
a la conservation de cette population vulnérable. Aujourd’hui, les effectifs enregistrés dans
I’enclos géré par le Parc Naturel Régional de Corse permettent d’envisager les premiers
relachers, prévus pour le début de I'année 2020. L'ONCFS est chargé en amont de définir des
sites écologiquement favorables. Une étude a pour cela été mise en place en 2017, qui utilise
différentes approches méthodologiques (Charrier et al., 2018). Nous y avons intégré
I'approche développée a I'échelle populationnelle pour proposer des cartes d’habitats
favorables sur les futures zones de relacher (Habitats Suitability Maps, HSM) (voir Cartes
d’habitats favorables (HSM).

2. Description des sites d’études

Notre étude repose sur des données acquises sur deux sites a des échelles spatiales
différentes, au sein de l'aire de répartition de la population du Cinto (Figure 12). Le site
« populationnel » englobant le site « individuel »,
la description qui suit est globale et commune aux
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Situation et topographie

La zone d’étude est localisée sur le grand
massif du Cinto (42°22°44”’N, 8°56’44"’E), dans le
département de Haute Corse (2B).

Le relief est trés accidenté, avec des altitudes
qui varient entre 800m et 2706m et des pentes
tres fortes (plus de 25% de la zone présente une
pente > 30°, avec un maximum a 77°)

Climat

La Corse est marquée climatiguement par un
creux estival important des précipitations, associé
a des températures élevées, ce qui la classe dans

les climats de type méditerranéens. gi/

Figure 12 : localisation et emprise des sites
d'études aux deux échelles d'analyse
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Toutefois les variations
importantes de températures et de
précipitations lorsque I'on passe du
littoral aux hauts sommets,
permettent de distinguer plusieurs
ensembles climatiques. Simi (1964) a
proposé de distinguer deux
ensembles pour les secteurs
d’altitude :

Asco station ski (1423 m)
P:1379 mm
T:89°C

JFMAMJ JAS OND

Légende des diagrammes Figure 13: diagramme ombrothermique de la station d’Asco (Tx = Température maximale
moyenne, Tn = Température minimale moyenne). Le diagramme est construit a partir des
normales 1971-2000. Le graphique présente, sur une échelle a double graduation, la hauteur de
précipitations (P) moyennes mensuelles par des histogrammes et la température (T) moyenne
mensuelle par une courbe. En domaine méditerranéen, I'échelle respecte la relation P = 2T
(relation de Gaussen), ici P = 4T (milieu de montagne) (d’aprésRome and Giorgetti, 2007)

[ | Précipitations (P)
Températures (T)
Tx® moy

T° moy

Tn® moy

- un climat méditerranéen d’altitude (600-1200m), a températures moyennes annuelles
comprises entre 13°C et 10°C (température moyenne sur la zone : 12.35°C) avec des variations
saisonniéres marquées (amplitude sur la zone : -5.5°C — 46°C), une saison estivale trés chaude
et des hivers rigoureux. Les précipitations varient entre 800mm a 1500mm, avec une longue
saison séche (plus de trois mois) et des chutes de neige hivernales régulieres (Figure 13).

- un climat a tonalité alpine (au-dessus de 1200m), a hiver rigoureux, avec des contrastes
saisonniers et quotidiens de températures (température moyenne sur la zone : 10.51°C;
amplitude sur la zone : -6.5°C — 42.5°C). Le manteau neigeux peut étre important (>3m a
2360m cet hiver par exemple -nivose Cinto-Rotondo).

Végétation

Les données de végétation détaillées ici sont issues des cartes produites dans le cadre de
ce projet, avec l'appui du Conservatoire Botanique National de Corse (voir Partie Il ,
Covariables environnementales étudiées).

Notre zone d’étude, qui se situe au-dessus de 800m d’altitude, s’étend de |'étage
supraméditerranéen a I'étage alpin (Figure 14). Les foréts de pins (Pin Laricio Pinus nigra
supsp. Laricio, accompagné du Pin maritime Pinus maritimus en versant sud) sont les
formations les plus abondantes (22% de la surface totale de la zone) dans les étages inférieurs
(supraméditerranéens et montagnards). Dans les secteurs les plus frais, des formations de
type hétraie peuvent se mettre en place (Fagus sylvatica), mais elles occupent des surfaces
limitées (2%). Les différentes formations de maquis haut ou bas rencontrées a ces étages
représentent 27% de la surface. Elles sont dominées par les formations a genéts de Salzmann
(Genista salzmannii, var salzmannii 5.4%) et la bruyére arborescente dans certains secteurs
(Erica arborea,4.8%). En remontant vers les étages montagnards et cryo-oroméditerranéens,
on trouve majoritairement, souvent en mélange, les formations a genévriers nains (Juniperus
communis subsp. Alpina,10.9%) et les formations a genéts de Lobel (Genista salzmannii var
lobelioides 11.4%). L’étage subalpin, le plus souvent en versant nord, est le domaine de I'aulne
odorant (Alnus alnobetula subsp. Suaveolens,8%), ou I'espéce domine largement. Il est
intéressant de noter que les formations de type pelouses sont trés peu représentées (2%).
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Activités humaines

Les dernieres décennies ont enregistré une déprise agricole et pastorale importante dans
de nombreux secteurs qui a conduit a I'extension de certaines foréts et de vastes zones de
magquis. Les élevages caprins et ovins qui demeurent dans ces montagnes sont extensifs et
limités en effectif. Les bovins posent en revanche un réel probleme écologique car il s’agit le
plus souvent d’animaux divagants, en nombre important. Il n’y a pas a notre connaissance de
littérature qui traite de la compétition alimentaire qui pourrait exister entre ongulés sauvages
et domestiques, sur des territoires de montagne méditerranéens. Cependant ce type de
compétition a pu étre observé dans d’autres zones géographiques (Etats-Unis: Beck and Peek,
2005; Asie : Mishra et al., 2004; Afrique :Prins, 2000).

Enfin, il faut évoquer la présence du GR20, qui traverse notre zone d’étude du Nord au Sud.
Ce sentier tres prisé, des randonneurs attire chaque année un peu plus de monde. En 2017,
ils étaient prés de 30000 a I'avoir emprunté.
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Figure 14 : unités de végétation présentes sur la zone d'étude
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Partie Il : étude de la sélection a I'échelle populationnelle
Introduction

Pendant longtemps, les scientifiques se sont intéressés aux dynamiques de population des
espéces afin d’estimer leur abondance et les différents paramétres démographiques associés.
Lorsqu’on travaille a une large échelle, ces méthodes peuvent s’avérer lourdes et coliteuses a
mettre en place (MacKenzie et al., 2005; Williams et al., 2002), ce qui dans le contexte actuel
de réduction de moyens est trés préjudiciable (Whitaker, 2003). Dans bien des cas, une
estimation de la probabilité de présence peut constituer une approche suffisante, en
particulier si le protocole mis en place permet d’assurer un suivi pérenne a une large échelle
spatiale et temporelle. Dans ce contexte, différentes méthodes permettant de modéliser la
distribution des especes sont apparues, souvent regroupées sous le terme d’« habitat
suitability models » (HSM) (voir Elith et al., 2006; Thuiller and Miinkemdiiller, 2010 pour une
revue des méthodes et une comparaison). Bien qu’elles reposent sur des outils statistiques
différents, ces méthodes concourent au méme objectif, a savoir caractériser I'occupation du
milieu par une espece en fonction de variables environnementales clés et proposer des cartes
prédictives de cette probabilité de présence (Hirzel and Le Lay, 2008). Face aux changements
climatiques qui s’opérent et aux problématiques de conservation des especes que cela
entraine, ce type d’outil apporte une information précieuse aux gestionnaires et
conservateurs (voir Une gestion complexe mais nécessaire).

Parmi les HSM, on distingue (1) les modeles basés sur des données de présence seule (i.e.
seules les données de présence sont enregistrées sur le terrain) (2) des modéles basés sur des
données de type présence/absence (i.e. chaque site échantillonné est parcouru ou observé
pour déterminer la présence ou I'absence de I'espéece) (Hirzel et al., 2006; Tsoar et al., 2007).
Les deuxiémes peuvent nécessiter de mettre en place des protocoles plus lourds mais ils sont
plus informatifs et de fait aboutissent bien souvent a des modéles plus précis (Brotons et al.,
2004). Un des principaux écueils de ces modeles réside cependant dans la notion de détection
imparfaite des animaux. Ainsi I'absence d’une espéce sur un site peut provenir de trois
raisons : (1) I'habitat est inadéquat (2) I'habitat est adéquat mais n’a pas encore été colonisé ;
dans ces deux cas I'espéce est bien absente ; (3) I'espéce est présente mais n’a pas été
détectée. Occupation du milieu et détectabilité sont donc intimement liés et indissociables
dans les données collectées sur le terrain. Les deux derniers cas, souvent dénommeés « fausses
absences », peuvent influencer sérieusement les modeéles de type présence/absence. Au
début des années deux mille, de nouveaux modeéles (occupancy models ou site occupancy) ont
été développés pour répondre a cette problématique de détection imparfaite des especes sur
des sites (MacKenzie et al., 2002, 2003, 2004). lls reposent sur |'observation répétée de sites
échantillonnés ol I'opérateur note la détection/non détection de I'espéce cible (voir Principe
de la méthode), ce qui permet d’estimer indépendamment les probabilités de détection et
d’occupation du site. Ces modeles ont été largement éprouvés et utilisés pour étudier la
sélection d’habitat a une large échelle dans différents groupes d’espéeces (amphibiens : Bailey
et al., 2004; ongulés : MacKenzie, 2006; oiseaux : MacKenzie et al., 2003).

Cette méthode nous a semblé tres adaptée pour étudier la sélection d’habitat du Mouflon
en Corse a I"échelle populationnelle. Nous avons choisi de I'appliquer en période estivale, en
zone ouverte d’altitude, en raison des contraintes méthodologiques (voir Principe de la
méthode et Protocole d’échantillonnage mis en place). A cette période de I'année, trois
contraintes majeures s’imposent aux animaux qui sont susceptibles d’influencer leur
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comportement spatial : I'alimentation, la thermorégulation et le dérangement d’origine
anthropique (Bourgoin et al., 2011; Marchand et al., 2015b).

La problématique du meilleur compromis entre alimentation et protection thermique
(food/cover trade-off) est déterminante a cette période de I'année (Mysterud and @stbye,
1999). Pour y faire face, le mouflon comme d’autres espéces sélectionne des habitats adaptés
en terme de topographie et de végétation (Cransac and Hewison, 1997; Marchand et al.,
2015b; Rueda et al., 2008; Walker et al., 2007). Dans les zones ouvertes ou semi ouvertes
d’altitude, les animaux recherchent en particulier les secteurs frais, occupés notamment par
les formations a aulne odorant (obs. pers.). Cet habitat leur procure un couvert thermique et
une protection contre les insectes piqueurs. lls peuvent également lutter contre les fortes
chaleurs en adaptant leur rythme d’activité journalier pour utiliser les habitats les plus exposés
durant les heures les plus fraiches (Aublet et al., 2009; Van Beest et al., 2012). De telles
adaptations ont été mises en évidence chez le mouflon (Langbein et al., 1997), et notamment
au sein des populations les plus méridionales (Bourgoin et al., 2011; Ciuti et al., 2009;
Marchand et al., 2015a; Pipia et al., 2008).

L’eau peut en outre constituer un facteur limitant qui influence l'utilisation du milieu par la
faune sauvage. Il a été montré que la dépendance des ongulés dans les milieux arides vis-a-vis
de l'eau libre est associée a la quantité d’eau contenue dans le fourrage (Cain et al., 2006;
Jarman, 1973). La faible teneur en humidité du fourrage consommé par les paisseurs par
rapport aux cueilleurs pourrait rendre les premiers plus dépendant a I'eau libre (Kay, 1997).
Ainsi, certains auteurs suggerent que le mouflon du désert (Ovis canadensis nelsoni) se
limiterait aux apports hydriques contenus dans les végétaux (Alderman et al., 1989; Warrick
and Krausman, 1989), quand d’autres auteurs mettent en évidence l'importance de la
proximité de points d’eau pour cette espece (Bleich et al., 2010; Longshore et al., 2009) ainsi
gue pour le cerf hémione (Odocoileus hemionus). Bien que le climat soit moins aride en Corse
gue dans les régions occupées par ces especes, les conditions deviennent de plus en plus
chaudes et séches, avec des sécheresses estivales longues et marquées
(http://www.meteofrance.fr/climat-passe-et-futur/climathd). Ces situations peuvent avoir
des conséquences sur la mortalité des agneaux, comme cela a été observé sur d’autres
territoires (Garel et al., 2004). Dans ce contexte, les cours d’eau permanents, a travers les ilots
de fraicheur qu’ils représentent et I'acces a I'eau libre qu’ils autorisent, pourraient participer
au processus de sélection d’habitat en Corse.

Le dérangement constitue la troisieme contrainte majeure que nous identifions, en
particulier durant la période estivale. Le sentier GR20 traverse |'aire de répartition de la
population du Cinto du nord au sud. En été, le flux de randonneurs qui parcourent cet
itinéraire de grande randonnée est trés important (autour de 30000 personnes). Plusieurs
études ont montré que les activités de pleine nature pouvaient avoir une incidence directe sur
la sélection d’habitat des grands herbivores (cerf- Ciuti et al., 2012; chamois-Duparc, 2016;
Duparc et al., 2017;mouflon- Marchand et al., 2014; Martinetto and Cugnasse, 2001; Benoist
et al., 2013). On observe par ailleurs chez plusieurs espéce un comportement d’évitement vis-
a-vis des routes (chevreuil- Bonnot et al., 2013; cerf-Ciuti et al., 2012; Elan-Eldegard et al.,
2012; mouflon-Marchand et al., 2017). On peut donc s’attendre a ce que les mouflons aient
tendance a éviter les zones ol le dérangement est important.

Sur la base de nos connaissances et des travaux existants, nous prédisons donc, en zone
ouverte d’altitude sur la période estivale, que (1) les mouflons sélectionnent
préférentiellement des habitats frais et pentus, ou les formations a aulne odorant occupent
de grandes surfaces, (2) que la présence de cours d’eaux pourrait influencer positivement
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I'occupation du milieux, (3) que les mouflons évitent de s’approcher des secteurs ol le
dérangement est important.

Pour évaluer ces prédictions nous avons mis en place un protocole de type « site
occupancy »,(MacKenzie et al., 2002, 2005) a I’échelle de I'aire de répartition de la population
du Cinto, en testant I'effet de différentes covariables environnementales a la fois sur la
probabilité de détection et la probabilité d’occupation. Ce type de protocole n’ayant jamais
été mis en ceuvre sur des ongulés de montagne en France, nous avons procédé en trois
étapes : (i) mise en place d’une pré-étude d’échantillonnage pour tester certains parametres
du protocole en juillet et ao(t 2015 (ii) définition du plan d’échantillonnage au printemps 2016
(iii) relevés de présence/absence entre juillet et septembre 2016.

Matériel et méthode
1. Principe de la méthode

La méthode développée par MacKenzie et al. (2002) s’appuie sur des outils statistiques
proches de ceux utilisés en capture-marquage-recapture sur des individus, mais dans ce cas a
I’échelle de sites.

Les parametres d’intéréts que I'on cherche ici a estimer sont (1) W, la probabilité qu’un site
soit occupé par I'espece cible (2) p;, la probabilité de détecter I’espéce au cours du j*™ passage,
sachant que I'espece est présente (probabilité de détection).

Afin d’estimer ces paramétres, p|usieu rs Tableau 1 : exemple de tableau illustrant les histoires de
T . détection sur x sites dans le cadre d'un protocole site
passages sont réalisés sur chaque site, au occupancy
cours desquels sont simplement enregistrés
la détection (=1) ou I'absence de détection passages
(=0) de I'espece (Tableau 1). 1 2 3
Chaque enregistrement (=lignes du tableau) Sitel 0 1 0
correspond & une histoire de détection (i.e. une Site2 il i i
succession de 0 et de 1) propre a chaque site qui peut Site3 0 0 1
étre convertie en probabilité. Par exemple pour le
site 1 du tableau 1, son histoire de détection peut sitex 0 0 0

s’écrire : Pr(H;-010) = Y(1 — p)p,(1 — p3)

Les histoires de détection de I'ensemble des sites peuvent alors étre combinées dans un
modele tel que L(W,p|H; ....Hy) = [Ii=; Pr(H;), a partir duquel les paramétres d’intérét W
et p peuvent étre estimés en utilisant des techniques de maximum de vraisemblance. Ces
parameétres (probabilités d’occupation ou de détection) peuvent étre liés a des covariables de
sites ou de passages, en utilisant des fonctions de lien logit.

Les modeles d’occupation comportent un certain nombre d’hypothéses :

1- Les sites sont « clos » : le statut d’occupation d’un site ne change pas au cours de la
période d’observation (entre le premier et le dernier passage sur un site)

2- Lessites sontindépendants : la détection de I’espéce cible sur un site est indépendante
de la détection de I'espéce sur un autre site

3- Pas d’hétérogénéité dans I'occupation non expliquée : la probabilité d’occupation est
la méme sur tous les sites ou peut étre expliquée a I'aide de covariables explicatives
de site qui sont intégrées dans le modele

4- Pas d’hétérogénéité dans la détection non expliquée : la probabilité de détection est

la méme sur tous les sites ou peut étre expliquée a I'aide de covariables explicatives
de passage ou de site qui sont intégrées dans le modele
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2. Protocole d’échantillonnage mis en place

La premiere hypothése de la méthode site occupancy considére que les sites doivent étre
« clos » (voir Principe de la méthode) au cours de la saison d’observation (MacKenzie et al.,
2002). Afin de respecter au mieux cette hypothese forte, nous avons choisi de mettre en place
ce protocole sur la période juillet/aolt/septembre, lorsque les animaux limitent leurs
déplacements et occupent majoritairement les secteurs d’altitude ouverts (voir Domaines
vitaux). Une part importante de ce travail a consisté a mettre en place un plan
d’échantillonnage cohérent et conforme a la méthode retenue. En amont de la définition de
ce plan, nous avons réalisé une pré-étude en 2015, afin notamment de préciser la taille la plus
adaptée pour la définition des sites.

Pré-étude d’échantillonnage

Deux grilles de sites de différentes dimensions (500x500m et 800x800m) couvrant |'aire de
répartition de la population du Cinto ont été générées sous SIG. L'analyse des données GPS
(18 animaux,13311 localisations) disponibles sur la période retenue, indiquait que I'ensemble
des localisations estivales des animaux se situaient au-dessus de 800m d’altitude (amplitude :
829m — 2327m). Par ailleurs, en dessous de cette limite, le milieu est majoritairement fermé
ce qui limite fortement la détection des animaux. Nous avons de ce fait exclu les sites en
dessous de ce seuil minimal d’altitude. Cing sites de chaque dimension (500m et 800m),
répartis dans trois vallées différentes, ont été sélectionnés, sur lesquels nous avons réalisé
deux relevés de présence espacés d’un mois.

La mise en pratique sur le terrain a révélé que les sites de 800m étaient trop grands pour
la topographie trés accidentée de la zone d’étude car bien souvent ils n’étaient pas visibles
dans leur globalité depuis un point d’observation ou un transect. Nous avons donc opté pour
une grille de sites de 500mx500m, qui comporte 1804 sites potentiels, sur lesquels nous avons
défini notre plan d’échantillonnage (Figure 17).

Définition du plan d’échantillonnage

MacKenzie et Royle (2005), dans leur article sur la définition des études de type
présence/absence, insistent sur la nécessité de définir un nombre de répétition suffisant afin
d’optimiser la précision dans |’estimation de la probabilité d’occupation. lls recommandent au
minimum trois passages lorsque la probabilité de détection est élevée (p > 0.5). lls concluent
sur le fait que la stratégie optimale pour une espéce rare est de conduire moins de passages
sur plus de sites, et inversement pour une espéce plus commune.

En I'absence d’éléments chiffrés, nous avons estimé les probabilités de détection et
d’occupation du mouflon sur les sites en nous appuyant sur notre expérience de terrain et nos
observations (¥<0.5 et p>0.5), ce qui nous a amené a opter pour trois répétitions. Par ailleurs,
le mouflon est une espéce assez peu commune. Sa densité estimée est faible (probablement
< 2500 individus sur environ 55000 ha). Dans ce contexte, nous avons cherché a optimiser
notre plan d’échantillonnage afin de traiter le plus de sites possible sur la période retenue
(n>150). Quatre contraintes majeures se posaient sur notre zone d’étude: (1) I'obligation de
pouvoir observer les sites a distance dans leur globalité, afin d’avoir une détectabilité la plus
proche possible de 100% (2) I'accessibilité limitée des sites en zone de montagne (3)
I'obligation de travailler par bindbme pour des questions de sécurité et de logistique (4) le
nombre limité de journée/agent dédié a cette étude.

Pour atteindre une taille d’échantillon suffisante, tout en intégrant ces contraintes, nous
avons mis en place une procédure en plusieurs étapes, qui met en ceuvre les logiciels Qgis,
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GRASS, R et Google Earth Pro. Le plan d’échantillonnage a été défini a partir de la grille de sites
de 500mx500m (25ha) (voir Pré-étude d’échantillonnage, N=1804) :

1) Pour satisfaire a la contrainte de visibilité et de détection, seuls les sites ouverts ont été
conservés pour |'étude (N=1168, 65% de I’ensemble des sites potentiels). Ces sites n’ont pas
besoin d’étre parcourus et peuvent étre observés a distance depuis un ou plusieurs points
fixes. Nous avons effectué un premier filtre sur la base du ratio forestier (% de couverture
forestiere, données BD Forét© de I'IGN), puis une validation visuelle en nous appuyant sur les
orthophotos en Infra Rouge.

2) Parmi les 1168 sites potentiels de I'étape précédente, nous ne pouvions pas faire un
simple tirage aléatoire de 150 sites sur lesquels porterait le protocole. En effet, un
pourcentage inconnu de ces sites ne sont pas visibles a distance, en raison du nombre limité
d’acces (sentiers, pistes, routes). Pour contourner ce probléeme, nous avons choisi d’effectuer
ce tirage aléatoire, non pas sur les sites mais plutét sur les accés qui rendent visibles les sites
a distance. Nous avons défini pour cela une couche regroupant I'ensemble des acces présents
sur lazone d’étude, pouvant étre parcourus a pied (données sources : Base de donnée sentiers
du PNRC, BD Carto© de I'IGN). Les entités ont ensuite été découpées en transects de
longueurs égales pour chaque type d’élément (sentier : 500m ; piste/route : 1500m).

3) A I'aide d’une routine utilisant la fonction r.viewshed de GRASS nous avons généré les
cartes des paysages visibles depuis chaque transect (Figure 15) a partir desquelles les
éléments redondants en terme de visibilité ont été supprimés.

4) Les contraintes de sécurité et de logistique imposées nous ont conduits a définir des paires
de transects a partir des éléments restants, afin de pouvoir fonctionner en binbme sur le
terrain. Les deux transects constituant une paire devaient a la fois étre suffisamment proches
(covoiturage des opérateurs du bindbme, liaison radio possible, pour la sécurité) tout en offrant
la meilleure complémentarité possible en terme de visibilité sur la zone traversée afin
d’optimiser le nombre de sites observés (les sites observés par chaque opérateur depuis son
transect sont différents). Nous avons ainsi constitué 102 paires de transects, réparties sur
I'ensemble de la zone d’étude, sur lesquelles a été réalisé le tirage aléatoire.

5) Pour définir le nombre maximum de paires de transects que nous pouvions traiter sur la
période choisie, nous avons combiné le nombre de passages (n=3), le nombre de jours ouvrés
sur la période (n=64) et le nombre de journée/agent disponibles (n=90). Ce nombre maximum
a été estimée a 18, il correspond au nombre de paires de transects échantillonnées parmi les
102 paires disponibles.

6) Pour chaque paire échantillonnée, des plans de situations présentant les sites visibles
depuis chaque transect ont été élaborés (Figure 15). Nous avons également créé des cartes
3D pour aider l'opérateur a situer précisément les limites des sites sur le terrain (Figure 16).
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Figure 16 : ’extrait de carte 3D permettant de repérer les limites sites
d’observer les sites U33 et T33. Vue Google earth.

Relevés de terrain

Les relevés de détection/non détection ont été réalisés entre 6h et 8h ou entre 19h et 21h,
périodes de la journée ou les animaux présentent un pic d’activité (Bourgoin et al., 2011). La
durée d’observation était constante et limitée a 10 minutes par site.

En tenant compte des différentes contraintes, nous avons essayé de réaliser les trois
passages sur un intervalle de temps court afin de respecter au mieux I’hypotheése de sites clos
(min =2 jours ; max = 70 jours ; médiane = 28 jours). Le calendrier des sorties est présenté en
annexe 1.
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Nous avons utilisé la valeur médiane de cet intervalle (med=28) pour simuler, sur la base
des données GPS disponibles, la surface parcourue par un animal sur un intervalle de temps
comparable, afin de vérifier I'hypothese
de site clos (surface d’un site = 25h). Nous

L, ) Légende
nous sommes limités aux animaux

[] Aire de répartition

présentant un domaine vital estival R s
sites ouverts échantillonnés
d’altitude, en zone ouverte (voir sites potentiels (+ 800m)

Domaines vitaux). Pour la simulation,

nous avons utilisé une fenétre glissante,
avec un pas de 28 jours, sur la période

allant du 1° juillet au 30 septembre des

cing années de suivis (N=640). Cette

simulation montre qu’en moyenne les
animaux parcourent en 28 jours 132.94
+3.4 ha, avec une valeur médiane de 113
ha. Ces valeurs et les répercussions sur
les résultats, en lien avec I’hypothese de
sites clos, sont discutées plus loin.

Figure 17 : distribution géographique des 190 sites
échantillonnés dans le cadre du protocole site occupancy. Les
sites potentiels correspondent aux sites ouverts situés a plus de
800m d’altitude

3. Données
Jeu de données présence/absence obtenu

Les 18 paires de transects échantillonnées nous ont permis d’effectuer des relevés de
présence sur 190 sites répartis de facon aléatoire au sein de I'aire de répartition (Figure 17).
Cette valeur dépasse largement les objectifs que nous nous étions fixés initialement
(n>=150).
Covariables environnementales étudiées

Des covariables environnementales peuvent étre intégrées dans les modeles d’occupation
pour expliquer I'hétérogénéité des parameétres de détection (p) et d’occupation (¥) de
I'espece cible entre les différents sites (voir hypothéses d’hétérogénéité dans Principe de la
méthode). Pour mettre en évidence les facteurs qui influencent I’occupation de I'espace par
le mouflon, nous avons construit deux matrices : (1) Une matrice liée aux passages contenant
les covariables susceptibles d’influencer la probabilité détection (2) une matrice liée aux sites
contenant les covariables susceptibles d’influencer la probabilité d’occupation.

Le logiciel de SIG QGIS (version 2.14.19) a été utilisé pour la digitalisation des habitats
naturels (voir données de végétation) , le logiciel R (R Core Team, 2018) avec les packages
associés (maptools-Bivand and Lewin-Koh, 2017; rgeos-Bivand and Rundel, 2018; rgdal et sp-
Bivand et al., 2018, 2013; spatialEco-Evans, 2017; Hijmans, 2017) pour les analyses et les
calculs dérivés.
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Covariables liées a I'occupation

-Données de végétation-
La carte de végétation de la zone d’étude a été élaborée avec I'appui du conservatoire
botanique national de Corse (CBNC), qui a mis a disposition des cartes issues de deux sources :
- Des cartes issues du programme CARHAB (https://inpn.mnhn.fr/actualites/lire/1241/ ;
IGN, 2013), piloté par le ministére en charge de I'écologie
- Des cartes issues de la thése de Pauline Delbosc sur la phytosociologie des végétations
de la Corse (Delbosc, 2015)

Tableau 2: unités de végétation simplifiées présentes sur la
zone d’étude du protocole site occupancy et code associés

Ces cartes sources ont été congues a partir

d Variabl ié
d’orthophotos (couleur et Infra Rouge) de unité de végétation simplifice , o . ariable associce
, . L, . . . végétation (surface)
résolution 25m associées a des validations de Aulnaie odorante A0 Surf_AO
terrain et recouvrent environ 80% de notre Eboulis EB Surf_EB
zone d’étude. Le mode opératoire retenu dans Feuillus FEU Surf_FEU
le cadre du programme CARHAB repose sur Forét de bouleaux Fe Surf_FB
. prog . p ] Forét de pins FP Surf_FP
une logique dynamique, de série de Formation 2 bruyere can surf FEA
s s . . . ur
végétation. Nos besoins plus fonctionnels nous arborescente -
ont obligé a retravailler et a compléter sous SIG ~ Formationafétuquesardeet Surf_FFR
h , t n indant raiponce dentée en scie
ces couches en agrégeant ou en sci Formation a genét G Surf_FG
certains éléments. Nous avons digitalisé les  Formation a genévrier nain FGN Surf_FGN
20% manquants de la zone d’étude, selon la  Formation a orpin et saxifrage FOS Surf_FOS
méme méthodologie, avec validation du CBNC. F°“"e|d epineux : 2”:—:
, . , pelouse urr_|
La carte de végétation résultante comporte 25 coctation de cours deau VCE Surf_VCE
unités différentes. Une version simplifiée a 15  végétation de rochers d'ubac ~ VRU Surf_VRU
unités a été utilisée en regroupant les unités Végétationdesrochersdadret o\ Surf_VRA

qui présentaient une distribution trop faible dialtitude

pour étre exploitable dans I'analyse (Tableau 2).

Les sites définis pour cette analyse peuvent former des mosaiques d’habitat en raison de
leur taille. Afin de prendre en compte cette hétérogénéité, nous avons choisi de calculer la
surface de chaque type d’habitat contenu dans les sites.

-Données NDVI-

Le NDVI (normalized difference vegetation index ) fournit une estimation de la productivité
de la végétation, sur la base des émissions dans le canal rouge et proche infrarouge. Ses
valeurs sont comprises entre 0 et 1 (0= absence d’activité photosynthétique ; 1 = activité
maximale). Les données brutes sont issues des images MOD13Q1 du satellite MODIS TERRA
fournies par la NASA (http://modis.gsfc.nasa.gov), sur la période 2000-2017 (résolution
temporelle : 16 jours ; résolution spatiale : 250m). A partir des séries brutes de valeurs, nous
avons calculé une valeur moyenne pour chaque site, sur l'intervalle de temps compris entre
le premier et le dernier passage.

-Données Topographiques-

Les valeurs topographiques d’altitude, de pente et d’exposition sont dérivées du Modéle
Numérique de Terrain (source : BDALTIO données de I'Institut Géographique National (IGN) ;
résolution = 25m). Des indices de diversité ont été calculés en utilisant I'indice de Shannon-
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Wiener (Hanski, 1978) pour deux variables topographiques (pente, exposition). Une valeur
surfacique a également été calculée pour chaque type d’exposition.

-Données Climatiques-

Nous avons calculé le nombre annuel moyen de jours ol la neige était présente. Les
données brutes ayant servi au calcul sont issues des images MOD10A1 du satellite MODIS
TERRA, fournies par la NASA (http://modis.gsfc.nasa.gov), sur la période 2000-2017
(résolution temporelle : 8 jours ; résolution spatiale : 500m ; codification : 1= présence de
neige, 0= absence de neige). Les zones présentant un fort cumul bénéficient d’un apport
hydrique important dont on peut supposer qu’il a un impact positif sur la végétation, et en
cascade sur la disponibilité pour le mouflon.

-Structures linéaires-

Les données hydrographiques et routiéres sont issues de la BD Carto© de I'IGN. Les
données brutes concernant sentiers de randonnées et pistes ont été mises a disposition par
le Parc Naturels Régional de Corse (PNRC). La variable de proximité au dérangement fort que
nous avons calculée concerne les itinéraires de randonnée trés fréquentés (ex GR20) ainsi que
les routes (voir ci-dessous pour une définition de la proximité). Les longueurs cumulées des
cours d’eau qui traversent les sites ont été calculées a partir des données IGN.

-Dispersion-

La population du Cinto a entamé une recolonisation du massif apres I'arrét des tirs en 1953
a partir d’un noyau d’individus situé dans la RCFS d’Asco (voir Le mouflon de Corse : histoire
récente et statut). Nous avons défini Le barycentre de la RCFS d’Asco comme le foyer central
de dispersion de la population et nous avons calculé pour chaque site la distance qui le sépare
de ce point. L'influence de la proximité de ce foyer sur la probabilité d’occupation des sites
par le mouflon a ainsi pu étre testée.

Un habitat peut étre caractérisé par son type (I'animal est dans tel ou tel habitat) ou par la
distance de I'animal a cet habitat. Plutot que d’utiliser la distance, nous avons choisi ici de
calculer pour certaines variables la proximité (i.e. la valeur contenue dans chaque pixel
correspond a la valeur de proximité par rapport a I'élément concerné) afin d’intégrer la
perception probablement non linéaire que I'animal a de son environnement. Elle s’obtient a
partir de I’équation suivante :

P =e%
1
logl—
Avec a= (2100)
S
x = distance a I'élément concerné 3
s= valeur seuil &
L
E i
3 =
a o
L=
< T T T T
0 500 1000 1500

distance

Figure 18 : calcul de la valeur de proximité en fonction
de la distance a un objet au seuil de 500m
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Au-dela de la valeur seuil s choisie, la proximité a I’objet est nulle (Figure 18). Nous avons
retenu dans nos calculs une valeur seuil s de 500m.

Des analyses préliminaires ont été entreprises en codant les variables topographiques et
de végétation sous la forme factorielle afin de mieux intégrer une potentielle non linéarité
dans les réponses mais ces essais non pas été concluant. Dans les analyses qui suivent, nous
travaillerons donc uniquement sur des variables continues. L’'ensemble des variables testées
sont présentées en annexe 2.

Covariables liées a la détection

Nous avons testé |'effet de trois covariables sur la probabilité de détection (Tableau 3). La
variable observateur a été codée en fonction du pourcentage de passages réalisés : >=30% (de
I’ensemble des passages réalisés) codé 1, >=5% codé 2, < 5% codé 3.

Nous avons testé pour I'ensemble des variables décrites précédemment leur effet sur les
probabilités de détection et d'occupation. Ces variables sont reprises de maniéere synthétique
dans les Tableau 3 et Tableau 4 accompagnées des hypothéses biologiques qui sous-tendent
leur inclusion dans les modeéles testés ainsi que les références bibliographiques qui supportent
les effets attendus.

Tableau 3: covariables environnementales de la matrice session utilisées dans I'estimation de la probabilité de détection

variable description hypothéses prédictives ‘ références bibliographiques
température la probabilité de détection
temp enregistrée lors du diminiue avec la (Garel et al., 2005a)

relevé température
observateur classé en La probabilité de
fonction du nombre de | détection augmente avec

obs_type passage réalisé sur le nombre de sorties (Garel et al., 2005b)
I'ensemble de la mission | réalisées par I'observateur
de terrain (entrainement)
période de la journée La probabilité de

periode_jour | ou s'effectue le relevé détection est plus forte le
(matin ou soir) matin

4. Analyses statistiques

Nous avons construit un ensemble de modeles incluant les différentes combinaisons
possibles des variables présentée dans les Tableau 3 et Tableau 4 a l'aide du package
unmarked (Fiske et al., 2011). Nous avons également réalisé une ACP sur les données de
ressources disponibles, afin d’intégrer les composantes 1 et 2 comme variables explicatives
dans les modeles. Seuls des modeles avec des effets additifs ont été considérés, dans la
mesure ou nous n'avions pas d'attendu particulier sur I'existence d'interactions entre
variables. De plus, lorsque deux variables présentaient un niveau de corrélation > a 0.3, elles
n'ont pas été incluses dans le méme modéle pour éviter les problemes d'interprétation
inhérents a la colinéarité entre covariables (Graham, 2003). Les différents modeéles ainsi
obtenus ont été comparés en utilisant le critére d'AIC (Burnham and Anderson, 2003). La
colinéarité des variables explicatives du modeéle sélectionné a été vérifiée par un facteur de
gonflement (Package car , Fox and Weisberg, 2011) L’ajustement du modele retenu a
finalement été testé par bootstrap en utilisant un test de Chi? (Fiske et al., 2011).
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Tableau 4 : variables environnementales de la matrice sites utilisées dans I'estimation de la probabilité d'occupation

type variable description hypothéses prédictives références bibliographiques
el L , ) e, . . ) (Ciuti et al., 2009; Cransac and Hewison, 1997; Dubois et al.,
o L surface des différentes unités de sélection préférentielle de certains habitats ]
Surf_unitédevégétation* |, | ] e ) , ) . . 1992; Festa-Bianchet, 1988; Marchand et al., 2015; Rueda et al.,
végétation simplifiées (voir tableau 11) |(thermorégulation+alimentation)
e 2008; Walker et al., 2007)
végétation
ndvi valeur moyenne sur la période ou ont sélection préferentielle des sites présentant des |(Aikens et al., 2017; Bischof et al., 2012; Gaudry, 2015; Merkle
été réalisées les 3 répétitions indices de végétation élevés (alimentation) et al., 2016; Rivrud et al., 2016)
sélection préférentielle des sites d'altitude (Festa-Bianchet, 1988; Gaudry, 2015; Mysterud et al., 2001;
altitude altitude moyenne du site (en meétres) ’p . . . Nicholson et al., 1997; Shannon et al., 1975; Walker et al.,
(thermorégulation+alimentation)
2007)
ente ente moyenne du site (en degres) sélection préférentielle des sites les plus pentus  |(Alvarez-Cardenas et al., 2001; Bailey et al., 1996; Berger, 1991;
P P v & (dérangement) Frair et al., 2005; Hamel and C6té, 2007; Mysterud et al., 2001)
topographie sélection préférentielle des sites avec de larees (Ager et al., 2003; Cransac and Hewison, 1997; Marchand et al.,
surf_N surface en exposition nord L P , ) . & ) 2014a; McKee et al., 2015; Mysterud et al., 2001; Walker et al.,
expositions nord (thermorégulation+alimentation)
2007)
. . . . sélection préférentielle des sites avec des
div_expo diversité d'exposition . ., (Marchand et al., 2014b; Mysterud et al., 2001)
expositions variées
évitement des sites avec des profils de pentes
div_pente diversité de pente , P P (Marchand et al., 2014b)
variés
dimat show nombre moyen annuel de jours ou la sélection préférentielle des sites bénéficiant d'un
neige est enregistrée comme présente [apport hydrique hivernal important (alimentation)
L, i évitement des sites les plus proches des zones (Benoist et al., 2013; Bonnot et al., 2013; Ciuti et al., 2012;
der_fort_pr proximité aux dérangements forts , ) )
structures dérangées (dérangement) Duparc, 2016; Eldegard et al., 2012; Marchand et al., 2014b)
L électi éférentielle des sit uil . .
linéaires hvdro longueur estimée de cours d'eau selec on zlre erﬁ; |e( e dessites ouflya (Bleich et al., 2010; Cain et al., 2006; Longshore et al., 2009;
yarop permanent traversant le site presence{ eau. ! re. . Rueda et al., 2008)
thermorégulation+alimentation)
robabilité d'occupation plus forte a proximité du
dispersion |dist_bary distance au barycentre de la RCFS d'Asco P P P P

foyer de dispersion de la population
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5. Application : cartes d’habitats favorables pour les futurs relachers

L’ONCFS a été missionnée pour définir des zones
de relacher écologiquement favorables pour les

mouflons en limite de I'aire de répartition de Bavella Ty
(voir Populations de Corse et programmes associés). v M?Zj
L’étude mise en ceuvre s’appuie sur différentes Ngcmto v
méthodes (Charrier et al., 2018), notamment les =~ ¢ .
modeles d’occupation que nous avons développés . \“x\)’

pour la population du Cinto.

Cing zones potentielles de tailles équivalentes
ont été définies sur la base de critéres écologiques
et topographiques (Charrier et al., 2018)(Figure 19).
Sur I'ensemble de ces zones, nous avons appliqué
une grille de sites (au sens site occupancy, N=12093)
de résolution 250m, pour lesquels une matrice a été
générée, en retenant les variables clés identifiées
dans le meilleur modele prédictif. Il n’existe pas de Legend
cartes de végétation de type CARHAB i cette Larsdorepartion

} sites de relachers potentiels

échelle. i

10
— — ilometers

~ Cagna’

Figure 19 : zones de reldchers potentiels définis dans
le cadre de ['étude sur les sites écologiquement
favorables pour le mouflon en Corse

Une carte de végétation plus généraliste mais homogéne a donc d( étre créée en
combinant différentes sources (Charrier et al., 2018), a partir desquelles nous avons pu tirer
des valeurs surfaciques pour les habitats d’intérét (aulnaie, maquis, lande rase, pelouse,
pozzine, ripisylve, végétation de rochers). Les modeles ont été relancés apres avoir intégré ces
nouvelles variables de végétation dans la matrice de sites de I'échantillon. Parmi les 12093
sites contenus dans les cing zones, seuls les sites ouverts situés a plus de 800m d’altitude ont
été conservés pour la prédiction (n=5501), afin de rester cohérent avec I'échantillon a partir
desquels ont été générés les modeles. Les cartes résultantes présentent la probabilité
d’occupation en période estivale, sur ces zones.

Résultats
1. Sélection de modeles
Probabilité de deétection

Lors des trois passages réalisés au cours de I'été 2016, 43 % des sites étaient occupés au
moins une fois. A partir du modeéle nul p(.)W(.) (i.e. sans aucune covariable), la probabilité de
détection par passage est estimée a 0.67(1C95% = 0.60|0.73) et la probabilité d’occupation a
0.45 (1C95% = 0.38]0.53).

Deux modeéles sont équivalents en terme d’AIC. (AAIC. < 2, Tableau 5) mais seule la
température a effet significatif sur la probabilité de détection (Btemp=-0.08 IC95% = -0.015]|-
0.01 ; Bperiode 2 =-0.41C95% =-1.07|0.26). Nous retenons le modéle n°1 p(temp)W¥(.), qui prédit
une baisse de la probabilité de détection avec I'augmentation des températures (Figure 20).
A la température moyenne de 15.1°C, la probabilité de détection est estimée a 0.64 (IC95% =
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0.51]0.68). Elle varie de 0.13 a 42°C (IC95% = 0.02]0.53) a 0.82 a 4°C (IC95% = 0.69]0.91)
(extrémes de températures enregistrées sur les colliers GPS entre juillet et septembre).

Tableau 5 : Comparaison de modéles décrivant la probabilité de détection en fonction de covariables de passages. La
probabilité d’occupation est considérée comme constante (modele nul). Les modéles sont classés selon le critere d'information
Akaike corrigé (AlCc).

Modeéle AlCc Delta_AlCc AlCcWt
1 p(temp)W(.) 555,74 0,00 0,46
4 p(temp+periode)W(.) 556,43 0,69 0,33

k
3
4
2 p(periode)W(.) 3 559,46 3,72 0,07
2
6
4

6 p(.)W(.) 559,72 3,98 0,06
5 p(temp+periode+obs)W(.) 560,14 4,39 0,05
3 p(obs)W(.) 562,12 6,38 0,02

1.0

0.8
|

0.2

Probabilité de détection attendue

0.0
|

T T T T T T
5 10 15 20 25 30

température

Figure 20 : Prédiction de la probabilité de détection en fonction de la température
ACP

Le premier axe de I’ACP (©1=18.8%) oppose (sur les valeurs négatives de I'axe) les secteurs
d’altitude, en versant nord, proches des zones de dérangement, occupés majoritairement par
I'aulnaie, aux secteurs de plus basse altitude en exposition sud (Figure 21a). Les aulnaies sont
trés présentes dans les secteurs frais en altitude. Le deuxiéme axe (©,=15.34%) caractérise,
sur ses valeurs négatives, les secteurs d’altitude, avec des pentes fortes occupées par des
habitats de type végétation de rocher et formation a genévrier et de faibles longueurs de cours
d’eau permanents (conditions plus seches que sur I'axe 1).

Probabilité d’occupation

Nous avons retenu les modeles dont le delta AIC. est inférieur a 4. Lorsque plusieurs
modeles avaient un delta AIC<2, nous avons considéré le modele avec le moins de paramétre
comme le meilleur modele afin d'étre conservateur sur les effets discutés. Le modele nul et
les modeles incluant les composantes de I'ACP ont également été conservés, malgré des
valeurs > 4 (Tableau 6). La variable température a été intégrée comme variable explicative de
la probabilité de détection.
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Figure 21 : Analyse en Composante Principale et diagramme de corrélation portant sur les covariables issues de la matrice
de sites dans le cadre du protocole site occupancy. a) Projection des variables sur les axes 1 et 2 b) diagramme de corrélation

Les quatre premiers modeles sont équivalents en terme d’AIC (A AIC<2). La colinéarité a
été vérifiée a I'aide des facteurs d’inflation de la variance et ne pose pas de probleme (vif<2
pour I'ensemble des variables). Les quatre modeles sont ajustés (P >0.88).

Le modele retenu inclut les variables de surface d’aulnaie, de diversité de pente,
d’enneigement, de dérangement fort. Il montre I'influence positive de la surface d’aulnaie
(Bsurf A0=0.14 1C95% = 0.02 | 0.27), de la diversité de pentes (Bdiv_pente=5 IC95% = 2.94 | 7.05)
et de I'enneigement (Bsnow=0.29 1C95% = 0.16 | 0.42) sur la probabilité d’occupation du milieu.
Ainsi a partir de 12 ha d’aulnaie, la probabilité d’occupation estimée du site dépasse 0.75
(Figure 22a). Cette probabilité d’occupation est atteinte pour un indice de diversité de pente
de 1.15 et a partir de 15 jours d’enneigement enregistrés (Figure 22 b et c).

Tableau 6 : Comparaison de modéles décrivant la probabilité d’occupation en fonction des covariables de sites. La
probabilité de détection est expliquée par la variable température. Les modéles sont classés selon le critére d'information
Akaike corrigé (AlCc). Lorsque le delta AIC <2, Le modele avec le moins de paramétre est retenu. Il est figuré ici en gras

modele K AlCc Delta_AlCc  AICcWit

p (temp) psi(Surf_AO+div_pente+snow+der_fort_pr+hydrop) 8 466,98 0,00 0,22

p (temp) psi(Surf_AO+div_pente+snow-+der_fort_pr) 7 467,95 0,97 0,14

p (temp) psi(Surf_AO+Surf_EB+div_pente+snow+der_fort_pr+hydrop) 9 468,13 1,16 0,12

p (temp) psi(Surf_AO+div_pente+pente+snow+der_fort_pr+hydrop) 9 468,58 1,61 0,10

p (temp) psi(Surf_AO+Surf_EB+div_pente+snow+der_fort_pr) 8 469,09 2,11 0,08

p (temp) psi(Surf_AO+Surf_EB+div_pente+pente+snow+der_fort_pr+hydrop) 10 469,92 2,94 0,05

p (temp) psi(Surf_AO+div_pente+altitude+snow+der_fort_pr+hydrop) 9 470,92 3,95 0,03

p (temp) psi(RS1+RS2) 5 508,11 41,14 0,00

p (temp) psi(RS1) 4 516,13 49,15 0,00

p (temp) psi(RS2) 4 552,53 85,55 0,00

p (temp) psi(.) 3 55574 88,77 0,00

b)
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Figure 22: prédiction de probabilité d'occupation des sites en fonction a) de la surface d'aulnaie en ha b) de la valeur
d’indice de diversité de pente c) du nombre moyen annuel de jours d’enneigement d) de la proximité au dérangement.

La variable proximité au dérangement a un effet négatif sur la probabilité d’occupation
(Bder fort_pr=-2.23 1C95% = -3.06 | -0.86).

Les modeles incluant les composantes de I’ACP ainsi que le modeéle nul ont été présentés
dans le Tableau 6 malgré des valeurs de delta AIC fortes (>40).

2. Cartes d’habitats favorables (HSM)

Pour définir les cartes d’habitats favorables dans les zones de relacher potentielles en
période estivale sur zones ouvertes d’altitude, nous avons utilisé le modele qui intégre la
surface d’aulnaie, la diversité de pente, I'enneigement et le dérangement (p (temp)
psi(Surf_AO+div_pente+snow+der_fort_pr), A AlC<2, Tableau 6). La variable de longueur de
cours d’eau (hydrop), dont I'effet n’est pas significatif, n’a pas été conservée.

La Figure 23 présente les cartes prédictives des cing zones de relacher potentiels issues du
modele. Nous avons classé les zones écologiquement les plus favorables en calculant le
pourcentage de surface ou la probabilité d’occupation prédite est supérieur a 75% (Figure 24).
Avec 17% de sa surface totale qui présente une probabilité d’occupation >75%, la zone du
Renoso (Figure 25) apparait comme la zone la plus favorable, devant celle de Ese (7.3%).
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Figure 23 : cartes d’habitats favorables en zones
ouvertes au-dessus de 800m d’altitude sur les différentes
zones de reldcher prédéfinies. Les probabilités d’occupation
sont figurées dans un dégradé allant du blanc (faible
probabilité) vers le bleu (forte probabilité)
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Figure 24 : pourcentage de surface de chaque zone de
reldcher présentant une probabilité d'occupation >0.75%
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Figure 25 : cartes des sites de la zone du Renoso avec une probabilité d'occupation 75%

Discussion

-Déterminants de la sélection d’habitats a I’échelle populationnelle-

Les protocoles de type présence/absence (MacKenzie et al., 2002), comme celui qui a été
mis en place ici a I’échelle populationnelle, ont été utilisés dans différents groupes d’espéces,
en particulier chez les amphibiens, pour caractériser I'occupation du milieu par les animaux
(Mazerolle et al., 2007; Pellet and Schmidt, 2005). A notre connaissance, la mise en ceuvre
d’un tel protocole sur des ongulés sauvages en France est inédite. Cette approche nous a
permis pour la premiére fois de tester un certain nombre d’hypothéses concernant la sélection
d’habitat du mouflon en Corse en période estivale, en zones ouvertes d’altitude. Les limites
méthodologiques de la méthode sont discutées en conclusion.

Avec I'augmentation des températures observée ces derniéres décennies, la recherche du
compromis entre thermorégulation et accés aux ressources alimentaires (food/cover trade
off) apparait comme un facteur clé de la sélection d’habitat pour les ongulés des régions
tempérées (Mysterud and @stbye, 1999). Elle peut conditionner lors d’épisodes d’intense
sécheresse la survie des jeunes (Garel et al., 2004). Comme nous le prédisions, la température
influence fortement le patron d’activité journalier des animaux, avec une incidence directe
sur la probabilité de détection qui baisse avec I'augmentation des températures (Bourgoin et
al.,, 2011). En terme d’habitat, les animaux sélectionnent les secteurs frais d’altitude, qui
recoivent des apports de neige importants en hiver. Au sein de ces zones prédomine I'aulnaie
odorante (Alnus alnobetula subsp. Suaveolens), qui forme une strate arbustive trés dense dont
la hauteur varie entre 1 et 3m (Gamisans, 1999), offrant ainsi un couvert thermique et une
protection face aux insectes piqueurs en journée. Ce type de sélection a déja été identifié chez
d’autres ongulé des régions montagneuses ou boréales (Aublet et al., 2009; Van Beest et al.,
2012). Elle est observée également chez le mouflon méditerranéen, ou les males
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sélectionnent préférentiellement les habitats forestiers pour éviter les températures trop
élevées en période estivale (Marchand et al.,, 2015a). Pour les femelles, la recherche de
compromis entre sécurité et couvert thermique les pousse a sélectionner des habitats sars
pour élever les jeunes mais ou les ressources alimentaires et la protection thermique peuvent
étre plus faibles (Marchand et al., 2015a). Nous n’avons pas intégré de distinction de sexe
dans cette partie, bien que I'information ait été enregistrée lors des relevés de terrains. Des
développements ultérieurs pourront étre faits pour tester une éventuelle ségrégation sexuelle
dans la sélection d’habitat en lien avec ces compromis (Bourgoin et al., 2018).

Au sein de ces habitats frais d’altitude, nous avons identifié une trés forte sélection des
sites offrant une diversité de pente importante. Nous n’avons pas trouvé de patron similaire
dans d’autres études. Dans le massif de Caroux a I'inverse Marchand et al. (2014) ont montré
gue le poids des carcasses de mouflon chassés en automne diminuait avec I'indice de diversité
de pente, suggérant que ce parameétre pourrait avoir une influence négative sur la valeur
sélective des animaux. D’autres auteurs ont néanmoins mis en évidence que des variables
topographiques telles que diversité d’exposition et pente pouvaient avoir un effet positif sur
la masse des cerfs (Mysterud et al., 2001), en lien avec la phénologie de la végétation. Les
variables topographiques, en créant des micro reliefs, pourraient favoriser le maintien de la
neige, rallongeant ainsi I'acceés a une alimentation de qualité en décalant la phénologie de la
végétation.

Dans son étude sur le mouflon de Corse, Pfeffer (1967) s’étonnait de la faible part prise par
la strate herbacée dans son régime alimentaire (25%), I'essentiel pouvant étre assimilé a des
pousses et des feuillages de plantes ligneuses (75%). Il est notable de constater que ces
pourcentages sont proches de ceux enregistrés en automne par l'analyse des féces
(respectivement 36 et 64%, (Josa, 2018)). lls sont confirmés par nos résultats puisque nous
n’observons pas d’effet significatif de la proximité d’habitats de type pelouse sur la probabilité
d’occupation. Bien que ces conclusions puissent a premiére vue surprendre au regard de ce
qui a été montré sur le mouflon dans d’autres territoires d’études d’influence
méditerranéenne (Cransac and Hewison, 1997; Marchand et al., 2015b), ils illustrent la
plasticité alimentaire de I'espéce (Marchand et al., 2013) et ses capacités d’adaptation dans
un environnement ol le pourcentage d’habitats de type pelouse est tres faible (2 % d’habitats
classés en formation de type pelouse sur la zone d’étude, voir Végétation). Dans ce contexte,
nous pouvons nous interroger sur la part que pourrait prendre I'aulne odorant dans le régime
alimentaire de I'espéce, compte tenu de I'importance de ces formations a cette période de
I'année. En effet la strate herbacée que cette formation abrite présente un faible
recouvrement (10 a 30%) et une richesse floristique limitée, en dépit de I'enrichissement des
sols en azote lié a la présence de frankia dans le systéeme racinaire de I'aulne odorant
(Gamisans, 1999). Nous savons par ailleurs que des espéces végétales proches de I'aulne
odorant sont consommeées par les animaux de la population de Bavella (Alnus
glutinosa,Pfeffer, 1967). Néanmoins, la nature poisseuse du feuillage de I'aulne odorant et
I'absence d’observation de sa consommation (obs. pers.) posent question quant a son
utilisation par le mouflon. Une analyse des féces en période estivale, en ciblant une liste de
taxons locaux que nous pensons pouvoir étre consommeés, permettrait d’y voir plus clair sur
le sujet. En tout état de cause, la faiblesse des ressources alimentaires semble peser sur la
dynamique de population de I'espéce (Ciuti et al., 2009; Dubray, 1988). Garel et al.(2005) ont
montré dans une étude comparant des populations des Alpes et du Caroux que 40% des
femelles de la 1°™ année (agnelles) portaient un feetus dans les deux populations des Alpes
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étudiées ou les ressources sont abondantes, alors qu’aucune n’en portait dans la population
du Caroux. Ces résultats illustrent le fait que le manque de ressource alimentaire peut affecter
des composantes de la dynamique de reproduction, pouvant aller jusqu’a compromettre le
succes reproducteur des femelles (Festa-Bianchet et al., 1995). La relation mise en évidence
par Ciuti et al., (2009) entre

latitude et productivité des 10
femelles (=IR) semble
confirmer ces hypothéses, les 0.8
populations de Corse 0.8—
affichant des IR < 0.5 (Figure >
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Figure 26 : relation entre latitude et productivité des femelles mouflon
( nombre d'agneaux /nombre de femelles) (d'apres Ciuti, 2009)

Parmi les facteurs susceptibles d’aider le mouflon a lutter contre les fortes chaleurs, nous
avions identifié la présence des cours d’eau permanents sur le site. La présence d’eau libre est
un facteur qui peut influencer la sélection d’habitat des grands herbivores dans certains
environnements arides (Bleich et al., 2010; Longshore et al., 2009). Nous avons appuyé nos
prédictions sur les nombreuses observations de males que nous avions faites a proximité des
cours d’eau d’altitude lors des suivi CMR (obs. pers.). Les résultats du modele d’occupation ne
font pas apparaitre de sélection préférentielle des sites ou I'eau est présente en quantité
(=longueur de cours d’eau cumulée). Il est toutefois possible que I'échelle de mesure ne soit
pas adaptée et la confrontation de ces résultats avec ceux obtenus a I’échelle individuelle (
voir Step Selection Function en période estivale) devrait nous permettre de confirmer ou
infirmer ces conclusions.

Le dérangement anthropique, par le biais des infrastructures ou des activités de loisir,
influence la sélection d’habitat chez de nombreux ongulés (chamois - Duparc, 2016; cerf
hémione -Miller et al., 2001;cerf élaphe - Ciuti et al., 2012; Naylor et al., 2009; cerf sika -Uzal
et al., 2013). A I’échelle populationnelle, nos résultats montrent un évitement clair par le
mouflon des sites les plus proches des routes et des sentiers a haute fréquentation. Ces
résultats corroborent ce qui peut étre observé chez d’autres espéces de mouflons (Papouchis
et al., 2001; Pelletier, 2014). lls vont également dans le sens de ce qui a été montré chez le
mouflon méditerranéen ol I'impact de la chasse sur I'utilisation de son habitat parait bien
plus fort que le dérangement occasionné par les activités liées au tourisme (Marchand et al.,
2014a). Le dérangement indirect qui pourrait étre généré par les activités cynégétiques en
Corse (battues au sanglier en montagne) n’a pas été étudié ici en raison de la période
d’investigation (i.e. la chasse est fermée une bonne partie de I'été). Son évaluation
nécessiterait la mise en place d’'un protocole adapté a la question posée. La réponse au
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dérangement que nous avons observé a I’échelle de la saison estivale pourrait également se
manifester a une échelle temporelle plus fine, par adaptation du rythme circadien par
exemple (Langbein et al., 1997; Marchand et al., 2014a; Ohashi et al., 2013; Tolon et al., 2009)
mais le dispositif d’étude mis en place ici ne permet pas d’aborder ce type de questions. Nous
verrons dans la quatriéeme partie (voir Focus sur le dérangement lié au GR20) qu’une réponse
de ce type a pu étre identifiée sur un groupe de males équipés de colliers GPS dont le GR20
traverse le domaine vital estival.

-Application directe a travers le projet de reldcher-

Le projet de relacher de mouflons de la Population de Bavella a été initié apres le
démarrage de cette étude, mais nous avons tout de suite percu l'utilité et I'intérét des
modeéles d’occupation dans la mise en ceuvre de I'étude écologique réalisée en amont. Pour
les cinq zones présélectionnées, ils ont permis de produire des cartes d’habitats favorables en
zones ouvertes d’altitude, reposant sur une dimension strictement écologique. En s’appuyant
sur ces cartes, il est possible de proposer un classement objectif et neutre des zones sur la
base du potentiel d’accueil dans ce type de milieux. Pour étre complet, il aurait fallu pouvoir
proposer des modeles en période hivernale, et en milieux fermés (sur les deux périodes). Cette
premiere approche en période estivale est néanmoins déja prometteuse, car les prédictions
apparaissent trés cohérentes par rapport au ressenti des experts et aux visites de terrains.
Notre approche par modeles d’occupation a été complétée dans I'étude écologique par
d’autres approches méthodologiques (exploratoire, fonctionnelle) (Charrier et al., 2018).
Associée a I'étude sociologique menée par le PNRC, elle permet d’apporter aux instance
décisionnaires tous les éléments nécessaires au choix du site de relacher qui présentera le
meilleur compromis entre écologie, acceptation locale et moyens humains et matériels.
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Partie |V : étude de |la sélection a I'échelle individuelle
Introduction

La migration saisonniére entre domaines vitaux d’été et d’hiver est une stratégie répandue
chez les animaux, qui leur permet de s’accommoder aux variations spatiotemporelles de
disponibilité alimentaire (Bischof et al., 2012; Fryxell and Sinclair, 1988; Fryxell et al., 1988;
Mysterud et al., 2001). Pour les ongulés des zones tempérées qui vivent en montagne, le
patron le plus courant de migration est altitudinal, entre les zones de basse altitude occupées
en hiver et les zones de plus haute altitude que rejoignent les animaux |'été (chez le cerf
élaphe- Mysterud et al., 2001; le cerf hémione - Nicholson et al., 1997; le chevreuil - Gaudry,
2015; le mouflon canadien - Festa-Bianchet, 1988). Dans I'esprit de beaucoup de gens, le
mouflon est une espéce montagnarde qui ne vit qu’en altitude dans des milieux escarpés. Or
il s’agit en fait d’un animal qui est capable de s’adapter a différents types d’habitats selon les
saisons (Bon et al., 1991; Pfeffer, 1967). Lorsque leur domaine vital présente un fort gradient
altitudinal, les déplacements annuels sont rythmés par ces migrations entre domaines vitaux
estivaux et hivernaux, aussi bien sur le continent (Gonzalez, 1984; Pfeffer and Settimo, 1973;
Rigaud, 1985) qu’en Corse (voir Définition des saisons et des stratégies migratrices). Ce patron
de migration n’est toutefois pas général et certains animaux demeurent toute I'année en fond
de vallées forestieres (Pfeffer, 1967).

En période hivernale, le food/cover trade-off s’exerce toujours mais cette fois ci pour limiter
les déperditions énergétiques (Mysterud and @stbye, 1999; Schmitz, 1991). La neige constitue
par ailleurs un facteur limitant majeur pour les mouflons, qui évitent les secteurs ou elle
s’accumule (Gonzalez, 1984; Pfeffer, 1967). En effet la distance du sabot au poitrail ne dépasse
pas 40cm chez un adulte, et au-dela de 30cm d’épaisseur de neige, les déplacements par
bonds deviennent épuisants.

Au printemps, une partie des animaux migre en altitude vers le domaine vital estival.
L’hypothése de la vague verte ou Green Wave Hypothesis (GWH) suggere que les herbivores
migrateurs synchroniseraient leur déplacement avec la pousse de la végétation, en quéte du
meilleur compromis entre qualité et quantité de fourrage (voir Spécificités liées aux grands
herbivores). Cette théorie de la GWH a déja été mise en évidence sur le mouflon (Ovis
canadensis - Merkle et al., 2016) et il y a tout lieu de penser qu’elle puisse expliquer au moins
en partie le phénomene de migration altitudinale observé en Corse sur I'espece.

La sélection d’habitat, comme nous I'avons vu précédemment (voir Cadre conceptuel), est
le résultat d’un processus de décisions complexe, hiérarchisé, qui se joue a différentes échelles
spatio-temporelles. Ainsi, certains mécanismes de sélection peuvent ne pas se révéler a
certaines échelles et se révéler a d’autres (Mayor et al.,, 2009). Aprés avoir étudié les
covariables qui influencent l'occupation estivale du milieu par le mouflon a I'échelle
populationnelle (ordre | de Johnson) nous nous sommes placés a I'échelle individuelle (ordres
Il et Il de Johnson), avec des données GPS collectées sur une année compléete. Ces données
annuelles permettent de comparer la sélection d’habitat a différentes saisons et différentes
échelles temporelles, et de mettre en évidence d’éventuels facteurs qui ne seraient pas
apparus a l'échelle populationnelle, ou d’en préciser certains, tels que le dérangement, qui
peuvent se manifester différemment selon I'échelle temporelle ou on les appréhende
(Marchand et al., 2014a; McLoughlin et al., 2011). En I'absence de ségrégation sexuelle dans
notre échantillon de données (voir plus loin Données issues des colliers GPS) nous pensons
par ailleurs pouvoir mettre en évidence des stratégies d’occupation et des comportements
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différents selon les individus, comme cela est observé chez d’autres ongulés sauvages, en lien
notamment avec la migration (Hebblewhite and Merrill, 2009, 2011; Walker et al., 2007). Enfin
nous chercherons a vérifier si la théorie de la vague verte (green wave hypothesis, GWH)
s’applique au phénomene migratoire du mouflon de Corse.

Matériel et méthode
1. Données
Site et méthode de capture

Entre 2011 et 2015, 85 individus ont été
capturés a l'aide de cages pieges (Figure 27)
disséminées au sein de la RCFS d'Asco (Figure
28). Les captures s’effectuent en hiver, entre
janvier et mars, lorsque les animaux
descendent dans les vallées et sont présents
dans la réserve. Le Gui (Viscum album)
constitue le principal appat utilisé pour les
attirer dans les cages.

Figure 27 : exemple de cage de capture utilisée dans la RCFS d'Asco

Durant cing ans, chaque animal capturé a fait I'objet de mesures biométriques (poids,
mesure des cornes, mesure de tarse) et de prélevements (feces, tiques, poils, sang) qui ont
contribué a définir le statut génétique (différences entre populations) et ont permis d’assurer
une veille sanitaire de I'espéce.

Différents dispositifs de marquage (bandes colorées, boucles auriculaires) ont été utilisés
afin de pouvoir distinguer les individus
lors des suivis. Les recaptures visuelles
ultérieures ont permis d’obtenir des
estimations des parametres de
dynamique de population (taux de
survie et de reproduction, voir
Description et biologie).
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Figure 28: localisation des cages de reprise au sein de la RCFS d'Asco
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Dix huit de ces animaux ont également été équipés de colliers GPS de type Lotek 3300S
(Lotek Engineering Inc., Newmarket, Ontario, Canada) (Figure 29). En théorie, ces colliers
étaient paramétrés pour acquérir la localisation des individus toutes les 2h, tous les jours (avec
alternance entre heures paires les jours J, J+2...et heures impaires les jours J+1, J+3...,) pendant
une année compléte. Au terme de cette période, un dispositif de largage (drop-off) permettait
la récupération du collier GPS. Trente-deux autres individus ont par ailleurs été équipés

d’émetteurs VHF.

A noter que depuis 2016, les captures se poursuivent, en se limitant aux mesures et aux
prélevements, essentiellement dans un but de veille sanitaire. Lidentification ne porte plus
que sur la boucle auriculaire et aucun suivi de recaptures visuelles n’est réalisé.

Figure 29 : Animaux équipés d'émetteurs et de marques optiques dans le cadre du protocole CMR. A/ Male avec récepteur
GPS et marques optiques. B/ Femelle avec émetteur VHF et marques optiques

Données issues des colliers GPS

L'échantillon de données
porte sur 18 animaux, 13
males et 5 femelles, pour un
total de 48814 localisations
gui nous permettent de définir
les unités de ressources
utilisées par les animaux (voir
Cadre conceptuel) dans notre
analyse de sélection d’habitat
(Tableau 7).

Nous avons vu
précédemment qu’il existe
chez de nombreuses espéces
(et  notamment chez le
mouflon) une ségrégation
sexuelle liée a I'habitat, qui se
traduit par une utilisation de
I'espace différente  entre
males et femelles (voir

Tableau 7 : nombre de localisations enregistrées, nombre de jour de suivi et

taux de réussite de localisation des animaux équipés de GPS

nombre de . .
i sexe nom_brg de jours de taux regsm.te de
localisations . localisation
suivi

11-2709 M 3079 329 77,99%
12-3722 M 3168 363 72,73%
21-3556 M 3435 365 78,42%
21-3724 M 2790 313 74,28%
21-4071 M 558 69 67,39%
24-3555 M 3095 320 80,60%
26-3547 F 2467 307 66,97%
27-3552 M 3354 355 78,73%
28-3549 M 3147 336 78,05%
31-3725 M 3385 363 77,71%
35-3553 M 2279 233 81,51%
35-3726 M 767 339 18,85%
41-3719 F 3125 358 72,74%
44-3720 F 3447 348 82,54%
52-4067 F 796 89 74,53%
54-4065 M 3412 332 85,64%

7-2706 F 2777 297 77,92%
73-4066 M 3733 378 82,30%
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Mécanismes entrant en jeux dans la sélection d’habitat). Compte tenu du ratio déséquilibré
entre les deux sexes dans notre échantillon, nous avons décidé de porter notre analyse
uniquement sur les 13 males. L'échantillon comprend des animaux qui ont été équipés
plusieurs années de suite de collier GPS : c’est le cas du n° 21 (3 années avec seulement 4 mois
de suivi la 3eme année) et du n°35 (2 années de suivi). lls nous ont permis notamment de
comparer la sélection au cours de différentes années.

De nombreux facteurs peuvent affecter la capacité du collier a se localiser et la qualité de
ces localisations (Frair et al., 2010). Le taux de réussite de localisation moyen enregistré sur
nos colliers est de 0.74 (1IC95% : 0.71|0.76).Pour s’affranchir des localisations GPS de mauvaise
qualité, nous avons utilisé une méthode qui repose sur l'identification de mouvements
improbables (localisations trés éloignées des précédentes, aller-retours a des vitesses
impossible pour I'espéce - Bjgrneraas et al., 2010).

A noter enfin que les colliers sont également équipés d’un capteur qui enregistre la
température ambiante associée a chaque localisation. Ces données nous ont permis de
modéliser les températures sur la zone aux différents mois de I'année (voir Covariables
environnementales étudiées).

Covariables environnementales étudiées

Les sources de données de base qui ont servi au calcul des covariables sont identiques a
celles utilisées a I'échelle populationnelle (cartes d’habitat, données IGN, données MODIS,
données PNRC-voir Partie Ill Matériel et méthode). La carte globale de disponibilité qui
rassemble I'ensemble des variables testées se présente ici sous la forme d’un raster

multicouches de résolution 25m.

Tableau 8 : unités de végétation simplifiées sur la zone d’étude a I’échelle individuelle
et code associés

-Données de végétation-

La version sim pl ifiee de unité de végétation simplifiée code végétation Variable proximité associée
la carte de Végétation dela Aulnaie odorante AO aulnaie_pr
zone comporte ici 13 Eouls EB eboulis_pr

Forét de bouleaux FB bouleau_pr
unités (Tableau 8). Une roratde pins Fp pin_pr
variable factorielle a été Formationabruyere arborescente FBA bruyere_pr
définie codant pour unité :zormat?on :%1 fétquue sarde et raiponce dentée en scie FFR ffr_pr

., . ) ormation a genét FG genet_pr
de végétation portée par rormationagenévrier nain FGN genevrier_pr
chaque pixel. Une variable Formationaimmortelle d'ltalie FI immortelle_pr
d imité $oal t Formation a orpin et saxifrage FOS fos_pr
€ proximite a egalemen Végétation de cours d'eau VCE vece_pr
été calculée pour chaque Végétation de rochers d'ubac VRU vra_pr
unité selon la méme Végétation des rochers d'adret d'altitude VRA vru_pr

formule que celle présentée en partie Il (voir Covariables environnementales étudiées).

-Données NDVI-

Les séries temporelles de NDVI brutes (Données NASA MODIS TERRA-
http://modis.gsfc.nasa.gov) ont été utilisées pour obtenir la valeur de NDVI la plus proche
dans le temps et dans I'espace du point considéré. Elles ont également permis de dériver la
métrique de végétation (date de début de saison de végétation, start of season sos) sur
lesquelles nous nous sommes basés dans |I'approche migratoire (voir Etude de la relation entre
migration et vague verte par régression) (Pettorelli et al., 2005). La sos correspond plus
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exactement a la date ou la courbe NDVI d’une série temporelle annuelle montre un point
d’inflexion. (voir annexe 3)

-Données Topographiques-

La variable d’exposition a été déclinée sous une forme factorielle (N, S, E, O) et sous une
forme numérique (proximité aux expositions nord ou sud). Une proximité aux pentes fortes
(>40°) a également été calculée. L'indice de rugosité a été estimé en utilisant la mesure
moyenne du vecteur de rugosité (Sappington et al., 2007).

-Données Climatiques-

Nous avons calculé le nombre annuel moyen de jours ou la neige est présente (Données
NASA MODIS TERRA-http://modis.gsfc.nasa.gov). En I'absence d’un maillage de stations
météo, les températures mensuelles sur notre zone d’étude ont été modélisées (Modele
additif généralisé) a partir des valeurs enregistrées par les capteurs sur les colliers GPS. Le
modeéle inclut les données des variables végétation, pente, exposition et altitude associée a
chaque mesure.

-Structures linéaires
Des variables de proximité aux cours d’eau et aux sentiers ont été calculées sur la zone.

Les variables décrites précédemment sont reprises de maniére synthétique dans le Tableau
9. L'ensemble de ces variables a été utilisé dans I'approche exploratoire afin de tester leur
effet sur la sélection d’habitat a deux saisons différentes. Les variables testées dans I'approche
inférentielle (saison estivale uniquement, voir Step Selection Function) sont figurées en bleu
dans le Tableau 9. Elles sont accompagnées des hypothéses biologiques qui sous-tendent leur
inclusion dans les modeles testés, ainsi que les références bibliographiques qui supportent les
effets attendus.

2. Analyses
Définition des saisons et des stratégies migratrices

Nous avons vu précédemment que |'utilisation de I’habitat chez le mouflon est rythmée par
les saisons. Afin d’identifier ces derniéres, nous avons utilisé la métrique du déplacement net
élevé au carré (NSD= Net Square Displacement), permettant de distinguer les périodes de
relative stabilité dans l'utilisation de |'espace par les mouflons, ou au contraire les
changements nets marqués par des déplacements importants. Cette métrique prend en
compte le déplacement des animaux de facon arbitraire (Bérger and Fryxell, 2012; Bunnefeld
et al., 2011; Gaudry, 2015) en déterminant pour chaque localisation d’un individu, la distance
(considérée en ligne droite) euclidienne au carré qui la sépare de la premiére localisation
enregistrée. Les calculs ont été effectués a I'aide du package adehabitatLT (Calenge, 2006).

En étudiant I’évolution temporelle du NSD, il est possible de déterminer visuellement la
période ou l'individu effectue sa migration (exemple avec deux individus ; Figure 30).
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Tableau 9: variables environnementales utilisé es dans I’étude de sélection d'habitat a I'échelle individuelle (design type Ill) du mouflon de Corse entre 2011 et 2015. Les variables en bleu ont été testées en
période estivale par approche inférentielle

type variable type description hypothéses prédictives références bibliographiques
sélection préférentielle de certains habitats en fonction des (Ciuti et al., 2009; Cransac and Hewison, 1997; Dubois et
veg_simp factoriel intitulés des unités de végétations agrégées . p K al., 1992; Festa-Bianchet, 1988; Marchand et al., 2015;
saisons (refuge thermique-+ressource) Rueda et al., 2008; Walker et al., 2007)
. PR - proximité aux différentes unités de végétation [sélection préférentielle de certains habitats en fonction . .
unitédevégétation_pr* [numérique : e . . ) voir veg_simp
simplifiées (voir tableau 3) des saisons (refuge thermique+ressource)
Végétation
ndvi numérique valeur de ndvi la plus proche dansle temps et [sélection des secteurs présentant lesindices de (Aikens et al., 2017; Bischof et al., 2012; Gaudry, 2015;
4 dans I'espace végétation les plus élevés (ressource) Merkle et al., 2016; Rivrud et al., 2016)
date ou la courbe NDVI d’une série temporelle une synchronisation pourrait exister entre déplacement (Aikens et al., 2017; Bischof et al., 2012; Gaudry, 2015;
sos numérique  |annuelle montre un point d'inflexion (i.e. ot la migratoire et pousse de la végétation au printemps, le long du Merkle et al .’2016' 'Rivrud ot al ;4”016) ’ ’ '
croissance de la végétation est la plus forte) gradient altitudinal v ’ v
) s ) N . (Festa-Bianchet, 1988; Gaudry, 2015; Mysterud et al., 2001;
alti numérique altitude en métre ocgupatlon de d|fferen_ts étages altitudinaux en fonction des Nicholson et al., 1997; Shannon et al., 1975; Walker et al.,
saisons (refuge thermique+ressource)
2007)
sélection préférentielle de certains expositions en fonction des (Ager et al,, 2003; Cransac and Hewison, 1997; Marchand et
expocl factoriel exposition discrétisée en classes . P : P al., 2014a; McKee et al., 2015; Mysterud et al., 2001; Walker
saisons (refuge thermique+ressource)
et al., 2007)
i [N_pr numérique roximité aux expositions Nord sélection préférentielle des expositions nord en été voir expocl
topographie |- q P P (refuge thermique+ressource) P
- N . sélection préférentielle des expositions sud en hiver (refuge ’
S_pr numérique proximité aux expositions Sud A woir expocl
thermique+ressource)
sélection préférentielle des pentes les plus fortes en été (Alvarez-Cardenas et al., 2001; Bailey et al., 1996;
penteforte_pr numérique |proximité aux pentes >=40° évitement en hiver " Berger, 1991; Frair et al., 2005; Hamel and Cdté, 2007,
Mysterud et al., 2001)
. L. L - . . . . . , (Longshore et al., 2009; Marchand et al., 2014b;
rugosite numérique [indice de rugosité sélection préférentielle des secteurs les plus accidentés Sappington et al., 2007)
snow numérique |nombre moyen annuel de jours d'enneigement eV|tementde§secteursles plus enneigés en hiver(refuge (Shannon et al., 1975)
thermique+ déplacement)
temp hiver nUMérique température moyenne sur le période hivernale sélection des secteurs aux températures les plus élevées en  |(Bowyer and Kie, 2009; Pipia et al., 2008; Poole et al., 2016;
climat P q (janvier, féwrier, mars) hiver (refuge thermique) Schmitz, 1991; Van Beest et al., 2012)
temp_ete numeérique température moyenne sur la période estivale sélection des secteurs aux températures les plus basses |(Bourgoin et al., 2011; Broders et al., 2012; Marchand et
- (juillet,aout,septembre) en été (refuge thermique) al., 2015; Pipia et al., 2008; Van Beest et al., 2012)
hvdro or numériaue roximité aux cours d'eau sélection des secteurs proches des cours d'eau en été (Bleich et al., 2010; Cain et al., 2006; Longshore et al.,
yaro_p q P (refuge thermique) 2009; Rueda et al., 2008)
structures
linéaires evitement des secteurs proches des sentiers (Benoist et al., 2013; Bonnot et al., 2013; Ciuti et al.,
sentiers_pr numérique |proximité aux sentiers . P 2012; Duparc, 2016; Eldegard et al., 2012; Marchand et
(dérangement) al., 2014b)
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Figure 30 : évolution dans le temps du NSD. Exemple avec 2 individus (a) 54-4065 et (b) 21-3556)

Sur I’ensemble des males de notre échantillon la migration s’effectue le plus souvent sur la
période avril a juin, s’étalant sur une durée qui varie selon les individus, de quelques jours
(Figure 30a) a plusieurs semaines (Figure 30b). Pour la partie d’étude consacrée a la sélection
d’habitat, nous avons donc scindé I'analyse en deux périodes, ou les animaux sont fixés
géographiquement:

- Une période ante migratoire, hivernale, de janvier a mars
- Une période post migratoire, estivale, de juillet a septembre

Afin de vérifier si la théorie de la vague verte (green wave hypothesis) pouvait s’appliquer
sur les mouflons en Corse, nous avons pris en compte les profils NSD des males échantillonnés.
Nous avons exclu les animaux non migrants (valeur de NSD faible et constante toute I'année)
et ceux qui effectuent leur migration en quelques jours (intervalle de temps trop court).
L’analyse porte donc uniqguement sur le n° 21, qui est le seul a effectuer, deux années de suite,
une migration altitudinale étalée sur la période avril- juin (inclus).

Analyses statistiques

Une analyse de sélection d’habitat poursuit au moins deux objectifs :
- mettre en évidence les variables environnementales qui vont avoir une influence
majeure sur la distribution des animaux
- prédire, a partir de ces variables, des cartes de la qualité de I'habitat
Pour atteindre ces deux objectifs, ce sont principalement des méthodes de modélisation
statistique qui sont utilisées, telles que le modele linéaire généralisé (Calenge, 2005). Le
principal probleme pratiqgue de ces méthodes est de déterminer quelles variables
environnementales inclure dans le modeéle et comment définir ce qui est disponible. Pour
augmenter le pouvoir prédictif du modele, il est nécessaire de minimiser le nombre de
variables explicatives (McCullagh and Nelder, 1989). Ces méthodes de modélisation
supposent, en outre, que les variables susceptibles d’influencer la distribution de I'espéce
étudiée soient connues (Boyce and McDonald, 1999), car elles ne sont pas prévues pour
explorer les données afin d’identifier ces variables (Burnham and Anderson, 2003).
Nous avons donc décomposé notre analyse en deux phases :
- approche exploratoire dans un premier temps, afin d’identifier les variables
susceptibles d’influencer la sélection d’habitat a I’échelle individuelle (design type lll).
Elle porte sur les deux saisons définies précédemment (hivernale et estivale)
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- approche inférentielle dans un deuxieme temps, sur la base des variables identifiées
dans la phase précédente, afin de modéliser la sélection d’habitat. Cette approche ne
porte que sur la saison estivale, afin notamment de pouvoir comparer avec les
résultats obtenus a I’échelle populationnelle.

L'ensemble des analyses statistiques qui suivent ont été mises en ceuvre a I'aide du logiciel
R (R Core Team, 2018) et des packages associés (adehabitatHS, adehabitatHR, adehabitatMA,
adehabitatLT - Calenge, 2006 ; amt- Signer, 2018 ; hab- Basille, 2015 ; ade4- Dray and Dufour,
2007, car- Fox and Weisberg, 2011; survival- Therneau, 2015; MuMiIn- ,Barton, 2018;
greenbrown- Reichstein et al., 2013).

Approches exploratoires

La sélection d’habitat nécessite le plus souvent de disposer des ressources
environnementales disponibles pour I'animal afin de les comparer a son utilisation (voir Cadre
conceptuel). En design de type lll, I'approche la plus fréquente consiste a utiliser les domaines
vitaux des individus pour estimer les ressources disponibles pour chaque animal (Erickson et
al., 2001; Manly et al., 2002; Thomas and Taylor, 2006). Nous avons défini ces domaines vitaux
pour les deux périodes d’étude, a I'aide de la méthode de kernel, au seuil 95% (Worton, 1989).
Nous les avons ensuite utilisé comme emprise de découpage du raster de covariables, afin de
définir les ressources disponibles individuelles entrant dans les analyses.

Bien que le concept d’habitat soit par essence un concept multivarié (Hall et al., 1997), il
est intéressant d’analyser dans un premier temps comment les animaux utilisent certaines
variables séparément. Nous nous sommes intéressés a la fagcon dont les animaux
sélectionnaient certaines variables factorielles, a savoir les unités de végétation (et les types
d’exposition. Nous avons, pour cela, utilisé I'indice de sélectivité w,de Manly et al. (Manly et
al., 2002) qui est basé sur un rapport de I’habitat utilisé sur I’"habitat disponible.

W, = 0;/p; avec 6, = u;/N
Avec | types d’habitats
N localisations détectées
u; le nombre de localisations détectées dans le type d’habitat i (=utilisé)
p; le pourcentage de la zone d’étude recouverte par ce type d’habitat, avecivariant
de 1 al(=disponible)

Sous I’hypothese d’une absence de sélection de I’habitat i, I'indice de sélectivité w;devrait
étre égal a 1. w; est supérieur a 1 si I’habitat est préféré, et inférieur a 1 s’il est évité. La
sélection d’habitat est testée pour chaque individu et de facon globale a I'aide d’un test du
Khi2, au seuil 95%.
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) Espace géa«graphiquei Espace écologique
Pour I'approche multivariée, nous nous :

sommes appuyés sur une analyse de type K- _ _ :
select (Calenge et al., 2005), dans laquelle ity
les ressources utilisées sont comparées au
disponible, tout en tenant compte des
corrélations spatiales entre variables. Elle
repose sur la notion de marginalité, définie
par Doledec et al (2000) comme une mesure
du vecteur reliant le centre de gravité du
nuage de points disponibles au centre de
gravité de nuage de points utilisés (Figure
31). Ce vecteur mesure donc I'écart qu’il TG

Ocourmences de Mespace

1 -1 -
peut exister entre les conditions SRaEdaisan; iSahiaTiL L
7 el TR 1 LIRAN. N
rencontrées en moyenne sur la zone et [T >
celles qui sont utilisées par I'espéce (i.e. sa FHER R 1
niche écologique). PR

Figure 31 : modéle utilisé pour I'étude de la niche écologique. Les variables zi les points disponibles dans I'espace
écologique. Le vecteur de marginalité m indique la position de I'optimum pour I'espece (Calenge, 2005)

Notre jeu de donnée étant basé sur un protocole de type Il (design Ill), nous disposons

d’une mesure de l'utilisation et de la disponibilité pour chaque individu. Or tous les individus

2y ne sélectionnent pas nécessairement

(B) les mémes habitats, car il peut exister

des “types” de sélection définissant

uecgﬁfse gterarggrgiensalité des stratégies de sélections d’habitat

|:> différentes (Figure 32) et une réponse

‘ fonctionnelle (i.e. des critéres de

sélection qui évoluent en fonction du

z, P disponible auquel [lindividu est
Fanalyse K-select confronté, Mysterud and Ims, 1998).

Figure 32 : Principe de I'analyse K-select. Chacun des S individus posséde son propre espace disponible dans I'espace
écologique défini par les variables zi et chaque point disponible (non représentés ici dans un souci de lisibilité) est associé a un
poids d’utilisation. Il est donc possible, pour un individu donné j, de calculer un vecteur de marginalité reliant le barycentre
des points disponibles Oj au barycentre des points utilisés G (Calenge, 2005)

Grace a I'analyse K-select nous avons pu définir a partir des vecteurs de marginalité des
individus, plusieurs groupe d’animaux présentant des stratégies de sélection de I'habitat
différentes. Cette typologie de groupe a permis ainsi d’injecter du contexte écologique dans
les approches inférentielles qui ont suivi afin de les rendre biologiquement plus pertinentes.

La significativité de la sélection d’habitat a travers cette analyse est testée a trois niveaux,
a partir de tests de randomisation (500 répétitions), au seuil 95%, sous I’hypothése nulle d’'une
utilisation aléatoire de I'habitat disponible par les individus: (i) pertinence de I’analyse sur la
base de la premiere valeur propre (ii) significativité du vecteur de marginalité de chaque
individu (iii) effet de chaque variable d’habitat sur les vecteurs de marginalité individuels
(Calenge et al., 2005).
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Step Selection Function

Lorsque le pas de temps d’enregistrement des données GPS est court, un phénomeéne
d’autocorrélation spatiale peut apparaitre qui peut biaiser I'estimation des paramétres dans
les fonctions de sélections de ressource (RSF) statiques (Dray et al., 2010; Fieberg et al., 2010;
Martin et al., 2009; Otis and White, 1999). Nous avons testé |'autocorrelation sur les
parameétres linéaires de nos données (dx, dy, distances entre points successifs) a I'aide d’un
test de Wald et Wolfowitz (Wald and Wolfowitz, 1943) (fonction Wawotest, package
adehabitatLT). Les localisations étaient positivement corrélées pour les 13 individus étudiés
(P<0.001).

Nous avons donc opté plutdot pour une approche dynamique, appelée Step Selection
Function (SSF), qui estime la sélection des ressources sur la base des mouvements de I’animal
(Fortin et al., 2005; Thurfjell et al., 2014) en intégrant I'autocorrélation spatiale au modéle au
lieu de I'exclure (Martin et al., 2009). Ces fonctions reposent sur la notion de trajet (i.e. steps),
défini comme le segment reliant deux localisations successives prises a intervalle de temps
régulier (pour nous deux heures ,voir Données issues des colliers GPS). Nous cherchons alors
a déterminer si ces trajets sont influencés par I’hétérogénéité environnementale du milieu.
L’analyse du biais lié au mouvement est basé sur un design de type case-control (Compton et
al., 2002), ou l'unité d’échantillonnage n’est pas la localisation mais le trajet. Ce dernier est
défini par sa longueur et I'angle de rotation qu’il fait avec le trajet suivant (Figure 33). Pour
chaque trajet réalisé par I'animal, nous avons choisi de générer 10 trajets aléatoires en
utilisant la distribution empirique de longueur et d’angle des autres animaux. Nous avons
contraint ces trajets potentiels dans une emprise géographique et environnementale
correspondant au domaine vital (kernel, 100%) du groupe d’animaux étudiés (groupe au sens
stratégie identifiée par la voie exploratoire, voir Approches exploratoires). Les caractéristiques
environnementales des points ou se termine chaque trajet (réalisé et potentiels) ont ensuite
été comparées a l'aide d’une régression logistique conditionnelle.

. ]
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—p Step length (f, Iy, by .y )
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Figure 33 : illustration de la notion de trajet (ie step) dans analyse SSF, ici avec 3 trajets aléatoires possibles pour chaque

Similairement a une Resource Selection Function (RSF), une Step Selection Function (SSF)
prend la forme suivante :

W(x1 ey Xj ...,xp) = exp([?o + Brxy + o+ Bixg + o+ ﬁpxp)
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Ou B1 a Bp sont les coefficients estimés par la régression pour les covariables x1 a xp
respectivement. Les trajets avec les scores SSF (w[x]) les plus élevés ont plus de chance d’étre
choisis. Les SSF illustrent ainsi I'influence des différentes covariables sur le mouvement des
animaux en estimant ou les animaux ont le plus de chance de se trouver 2h apres.

Les modeles de régression doivent étre estimés sur des groupes d’animaux présentant des
stratégies de sélection similaires pour étre pertinents. Pour définir ces groupes, nous nous
sommes appuyés sur les résultats de la K-select en comparant les vecteurs de marginalités des
individus (voir Approches exploratoires). Nous avons complété ces résultats en réalisant une
Analyse inter-classes (Between-Class Analysis ou BCA) sur les données utilisées (i.e.
caractéristiques environnementales associées aux localisations), afin de prendre en compte
les individus présentant des vecteurs de marginalité réduits. La combinaison de ces deux
analyses nous a permis de mettre en évidence les différences entre-individus au sein de notre
échantillon et d’isoler des stratégies d’utilisation de I’espace. Nous avons choisi de limiter dans
ce mémoire la modélisation au groupe d’animaux présentant une stratégie estivale d’altitude
(voir Analyses K-select et Step Selection Function en période estivale) , afin de comparer nos
résultats avec ceux obtenus a I’échelle populationnelle et pour pouvoir tester |’effet du sentier
GR20, qui traverse leur domaine vital. Toutefois la modélisation aurait pu s’appliquer sur tout
autre groupe d’animaux présentant une stratégie de sélection homogene.

Nous avons construit un ensemble de modeéles incluant les différentes combinaisons
possibles des variables figurées en bleu dans Tableau 9. Nous avons également réalisé une
ACP sur les données de ressources disponibles pour le groupe d’animaux étudié (voir plus
haut), afin d’intégrer les composantes 1 et 2 comme variables explicatives dans les modéles.
Seuls des modeles avec des effets additifs ont été considérés dans la mesure ol nous n'avions
pas d'attendu particulier sur l'existence d'interactions entre variables. De plus lorsque, deux
variables présentaient un niveau de corrélation > a 0.3, elles n'ont pas été incluses dans le
méme modele pour éviter les problemes d'interprétation inhérents a la colinéarité entre
covariables (Graham, 2003). Les différents modéles ainsi obtenus ont été comparés en
utilisant le critére d'AIC. La colinéarité des variables explicatives du modele sélectionné a été
vérifiée par un facteur de gonflement (Package car) et son ajustement aux données a été
évalué a I'aide d’un test d’"Hosmer-Lemeshow.

Focus sur dérangement du GR20 en changeant d’échelle temporelle

Nous avons souhaité faire un focus sur I'influence que le sentier GR20 pouvait avoir sur la
sélection d’habitat de ce groupe présentant une stratégie estivale d’altitude. L’analyse sur un
pas de temps journalier de la distance moyenne des localisations au sentier a mis en évidence
gue ces distances augmentaient sensiblement aux heures ou la fréquentation des
randonneurs est la plus forte [5h - 17h] (voir Focus sur le dérangement lié au GR20). Nous
avons tenté de modéliser cette tendance a I'aide d’'une SSF en recentrant les données de
localisations du groupe sur les heures de la journée ou la distance aux sentiers est la plus forte
[5h-17]. Les variables qui montraient un effet significatif dans le modéle retenu dans I'analyse
générale ont été intégrées en tant que variables explicatives. Pour évaluer I'influence du
sentier, nous avons testé deux variables : (i) la variable proximité aux sentiers (i) une variable
factorielle (dir_sent) qui code pour chaque trajet si I'animal s’est éloigné (1) ou approché (0)
des sentiers.
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Etude de la relation entre migration et vague verte par régression

L'analyse porte sur les données de localisations de I’animal 21 (deux années
d’enregistrement), entre avril et juin (voir Définition des saisons et des stratégies migratrices).
Pour étudier l'influence supposée de la pousse de végétation sur les patrons de migration
(théorie de la green wave), nous nous sommes inspirés de I'approche développée par Aikens
et al. (2017). Elle met en relation, durant la période de migration, la date ol I’'animal occupe
I"'unité de ressource (=UR i.e. pixel) avec la date ou la croissance de la végétation dans cette
unité est la plus rapide, qui correspond au stade de développement intermédiaire de la plante
(voir FMH dans Spécificités liées aux grands herbivores). Si le mouflon « surfe » la vague verte,
on s’attend a une relation linéaire positive avec une pente de 1. Pour définir la date du pic
végétatif des UR, Aikens et al. ont utilisé la métrique de taux instantané de croissance
(Instantaneous rate of green up, IRG) développée par Bischof et al. (2012).
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Figure 34 : lllustration de la variation annuelle de la biomasse fourragére (ligne pointillée grise) estimée par une double
courbe logistique appliquée a une série temporelle NDVI et de la qualité du fourrage (ligne noire continue) représentée par le

L'IRG est obtenue en calculant la premiére dérivée de la fonction logistique appliquée sur
la série temporelle NDVI. Elle forme une courbe qui atteint un pic lorsque la courbe NDVI
atteint son point d’inflexion, correspondant a la période ou la croissance du végétal est la
plus forte (i.e. biomasse intermédiaire, voir FMH) (Figure 34).

Pour rester cohérent avec cette méthode, nous avons utilisé dans nos calculs la métrique
sos (start of season) obtenue a I'aide du package greenbrown, qui correspondent a la date
ou la courbe NDVI d’une série temporelle annuelle montre un point d’inflexion. Plusieurs
approches sont possibles pour calculer cette métrique, nous avons opté pour |'approche de
Beck et al. (2006). L'intercept et la pente ont été estimés a partir d’une régression linéaire
entre le sos et |la date d’utilisation (calculées en jours julien sur I’'année), pour chaque année
de migration et pour chaque individu. Les régressions ont été classées comme suit : i) surf
théorique (i.e. IC 95% de la pente contient la valeur 1) ii) surf expligue mieux que I'aléatoire
(i.e. pente positive et IC95% de la pente ne contient pas la valeur 0) (iii) absence de surf (i.e.
pente négative ou IC 95% de la pente contient la valeur 0).
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Résultats

1. Approche exploratoire en période estivale et hivernale
Domaines vitaux

-période hivernale-

De janvier a mars, on observe que I'ensemble des males capturés est resté cantonné dans
la vallée d’Asco, ou ils occupent le fond de vallée (Figure 35). La taille de leur domaine vital est
estimée en moyenne a 405 97 ha, avec des valeurs comprises entre 35 et 1149 ha (Kernel,
95%). A noter a titre d’information, que celui des femelles se situe autour de 406 + 103 ha,
avec une amplitude allant de 161 a 777 ha (Kernel, 95%).

Legend
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Figure 35 : estimation des domaines vitaux des males échantillonnés sur la périodé hivérnale, entre janvier et
95%)
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Legend
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Figure 36 : estimation des domaines vitaux des males échantillonnés sur la période estivale, entre juillet et septembre
(Kernel, 95%)

-période estivale-

L'analyse des domaines vitaux estivaux des males, montre en premiéere lecture, une plus
grande hétérogénéité en terme de milieux et d’amplitude altitudinale qu’avant la migration
(Figure 36). Il semble se dessiner deux stratégies, résident en fond de vallée (24-3555,35-3553,
353726) versus migrant en zones d’altitude. On note par ailleurs que deux animaux (12-3722
et 54-4065) ont basculé dans la vallée voisine de Tartagine, pour rejoindre leur domaine vital
d’été. Cette migration a été réalisée dans les deux cas en une seule journée (Figure 37), avec
un dénivelé positif de 722m pour le premier et de 763m pour le second. La taille moyenne du
domaine vital est de 285+107 ha, avec des valeurs comprises entre 59 et 1416 ha (Kernel,
95%). La valeur maximale (1416ha) attribuée au 24-3555 s’explique par le fait que cet animal
a adopté une stratégie assez singuliere puisqu’il a effectué une migration en altitude dans le
courant du mois de mai pour redescendre vers son domaine vital hivernal dés le mois de juillet
(Figure 38), ce qui explique ce domaine vital en deux parties (Figure 36).

68




12-3722 54-4065

4e+07 —
3.0e+07 —
2.5e+07 — 3e+07 —
R 0e+07 — )
D1 5e+07 — D 2e+07
1.0e+07 —
1e+07 —
5.0e+06 —
0.0e+00 — Oe+00 —
LI | | | I I | | | ] I | T T T T T T T T T | I I
e 222222 T T ¥z T T T X T T T T @
B w B E oo om o ow e o e e . .= . = . . . .
S = 5 @©® = 35 9 @ © b4 s 2 5 @ £ = ¢ £ © = ]
s g8 £3323§8F8¢885s § 385338538 348 ;
5 g © ° ° ° 5 5 @ 5 &5 5 © 550500655555

Figure 37 : évolution des valeurs de NSD au cours de I'année pour deux individus qui effectuent leur migration estivale en

une journée
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Figure 38 : évolution des valeurs de NSD et d'altitude occupée au cours de I’'année pour I'animal 24-3555

Indices de sélectivité

Les indices de sélectivité ont été calculés pour les variables factorielles de végétation
(veg_simp) et d’exposition (expocl).

-période hivernale-

L'indice de sélectivité (design IIl) appliqué a la variable végétation simplifiée fait ressortir
gu’entre janvier et mars, les mouflons équipés sélectionnent de facon préférentielle (w; >1)
les formations a bruyére arborescente (12 animaux, wesa = 1.35), les formations a genets (4
animaux, wrg = 1.52) et les formations a orpin et saxifrage (10 animaux, wros = 1.93) (Figure
39a). Les foréts de pin laricio en revanche sont évitées par I'ensemble des individus (13
animaux, wep = 0.52).

Au niveau de l'exposition, les animaux sélectionnent trés largement les versants en
exposition sud (12 animaux, wsud = 1.42), et de facon plus modéré les versants exposition est

(5 animaux, west = 1.11) (Figure 39b)
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Figure 39 : indice de sélectivité (design Ill) appliqué aux variables végétation simplifiée (a) et exposition (b), en période hivernale. Voir Tableau
8 pour codification de la végétation

-période estivale-

En période estivale, six unités de végétation simplifiée présentent un indice moyen w;>1 (AO, EB,FBA,
FGN,FP et VCE) (Figure 40a). La sélection des formations a aulnaie odorante (6 animaux, wao = 1.33) a
genévriers nains (3 animaux, wegn = 1.01) et des formations d’éboulis (1 animal, weg=1.03) illustre la stratégie
de domaines vitaux d’altitude (migrants), dans les étages subalpins et oro-méditerranéens. Les animaux qui
sélectionnent les foréts de pins (3 animaux, wrp = 1.01) et formations a bruyére arborescentes (3 animaux,
weea = 1.17) occupent des étages de végétation plus bas en altitude (méso et supraméditerranéens) et ont
choisi une stratégie estivale de basse vallée (résident). La valeur moyenne d’indice la plus forte est observée
pour les formations de végétation de cours d’eau (VCE), qui sont indépendantes de toute stratégie liée a
I'altitude (5 animaux, wyce = 1.79). Cette valeur est a nuancer en raison de la tres forte valeur observée pour
le 24 (Wizs-3555=4.77), qui influence la valeur moyenne.

En ce qui concerne I'exposition, le patron de sélection est peu marqué. Seules les expositions Est (6
animaux, West= 1.02 ) et Ouest (4 animaux, west= 1.11) sont sélectionnées préférentiellement, mais avec des
indices moyens légerement supérieurs a 1 (Figure 40b).
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Figure 40: indice de sélectivité (design Ill) appliqué aux variables végétation simplifiée (a) et exposition (b), en période
estivale. Voir Tableau 8 pour codification de la végétation

Les tests du khi2 réalisés, sous I’hypothése nulle d’'une sélection aléatoire; montrent que
les résultats d’indice de sélectivité obtenus sont significatifs pour I'ensemble des individus
pour les variables de végétation simplifiée et d’exposition, sur les deux saisons étudiées
(P<0.001).

Analyses K-select

Pour les variables de proximité a la végétation, nous avons choisi, afin de rester cohérent
avec le contexte écologique, de ne conserver dans I'analyse K-select que les formations
végétales qui ont été utilisées par les animaux d’apres 'analyse d’indice de sélectivité.

Pour les variables d’exposition, nous nous sommes concentrés sur les expositions nord et
sud, pour répondre aux problématiques posées de température (période estivale) et
d’enneigement (période hivernale).

Les variables retenues sont présentées en annexe 5.

-période hivernale-

Sur la période hivernale, les deux premiers axes de I‘analyse K-select expriment 80 % de la
marginalité du jeu de données. Les tests de randomisation effectués sur les valeurs propres
montrent que la sélection de I'habitat est significative pour I'ensemble des individus
échantillonnés (P<0.05) (annexe 5)

Le premier axe du plan (61 = 59% de la variance totale) oppose deux types de milieux : (i)
les zones situées en basse vallée , en exposition Sud, a proximité des formations a bruyére et
des foréts de pins (ii) aux zones situées plus haut en altitude présentant de fortes pentes
(Figure 41a). Le deuxieme axe (62= 21% de la variance totale) est largement structuré par la
proximité aux formations d’orpins et saxifrage
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On note que globalement, les animaux optent pour la stratégie de basse vallée, en
exposition sud (10 vecteurs sur 13 orientés dans la méme direction) (Figure 41b). Seul
I'individu 28.3549 semble privilégier des secteurs un peu plus haut en altitude, mais ce choix
n’est pas trés marqué. La variable proximité aux expositions sud est tres structurante, elle est
d’ailleurs sélectionnée par I'ensemble des animaux (annexe 5).

vce_pr Kselect-variables a) X31.3725 Kselect-individus b)
rugosite
X27.3552
fir_pr X35.3726
ndvi / '
temp_hiver et pr X35.3553
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bruyere_pr “W12.3722
54 \e088
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X28.3549
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Figure 41 : résultats de I'analyse K-select (données d’utilisation vs disponible) en période hivernale : projection des
variables (a) et des individus (b) sur les deux premiers axes de I'analyse K-select.

Au sein de cette stratégie de « basse vallée », il se dégage deux patrons de sélections. Le
premier rassemble des animaux qui sélectionnent préférentiellement les formations a bruyére
arborescente, en versant sud, proche des cours d’eau (31.3725, 27.3552, 35.3553, 35.3726 et
73.4066). Le deuxieme groupe d’animaux semble trés lié a la proximité aux formations a orpin
et saxifrage, ce qui confirme les résultats des indices de sélectivité (11.2709, 21.3724, 21.3556
,21.4071, 24.3555,). Cette variable est sélectionnée par ailleurs par 12 animaux sur 13 (annexe
5). Il est remarquable de constater que les animaux équipés plusieurs années de suite (21 et
35) présentent des vecteurs de marginalités trés proches en terme de direction, ce qui indique
une grande fidélité d’'une année sur 'autre dans les choix a l'intérieur du domaine vital
hivernal (Figure 41b). Le patron de sélection d’habitat du 28.3549 semble quant a lui plutot lié
a l'altitude. Enfin notons que les individus 54.406 et 12.3722 présentent des vecteurs de
marginalité réduits, ce qui signifie que la sélection d’habitat est faible sur les deux premiers
axes retenus pour ces deux animaux, bien que significative (annexe 5).

-période estivale-

Sur la période estivale, les deux premiers axes de I'analyse K-select expriment 73 % de la
marginalité. La sélection d’habitat est significative pour I'ensemble des individus
échantillonnés (P<0.01) (annexe 5).

Le premier axe du plan (61 = 55% de la variance totale) distingue deux types de milieux : (i)
les zones d’altitude présentant de fortes pentes, avec les unités de végétation associées
(aulnaie, formations a genévrier, végétation de rochers d’adret), (ii) les zones de plus basse
altitude, proches des cours d’eau et des formations a bruyére arborescente ou les valeurs de
température moyenne et de ndvi sont plus élevées (Figure 42a)
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Figure 42: résultats de I‘analyse K-select (données d’utilisation vs disponible) en période estivale : projection des variables
(a) et des individus (b) sur les deux premiers axes de I'analyse K-select.

Le deuxieme axe du plan (62 = 18% de la variance totale) est caractérisé par la rugosité du
terrain et la proximité aux sentiers. Les deux stratégies qui avaient été pressenties a
I'observation des domaines vitaux (Figure 36) se confirment avec cette analyse : un groupe
d’animaux (11.2709, 21.3556, 21.3724, 27.3552, 31.3725, 12.3722) sélectionne les secteurs
frais d’altitude, a forte pente, avec des habitats de type formations a genévrier nain, aulnaie
ou végétation de rocher (Figure 42 a et b ). Ces animaux ne semblent pas dérangés par la
proximité des sentiers et I'exposition nord ne semble pas étre particulierement recherchée.
La deuxieme stratégie identifiée, de basse vallée, concerne les individus 35.3553, 24.3555 et
28.3549. Les deux premiers individus sélectionnent plutét des habitats proches des cours
d’eau, dans des milieux semi fermés (formations a bruyéres arborescentes). Le 28.3549
occupe quant a lui préférentiellement les foréts de pins. Si on compare la température
moyenne enregistrée au cou d’un animal représentatif de chacune des stratégies identifiées
(11.2709 stratégie altitudinale ; 35.3553 stratégie basse vallée), sur les deux mois les plus
chauds de I'année (juillet aout), on observe une différence significative (P<0.001). Pour la
stratégie d’altitude, la valeur moyenne mesurée est de 15.2 + 0.25°C (amplitude : 5.5°C —
36.5°C), contre 20.8 + 0.23°C pour la stratégie de basse vallée (amplitude : 10.5°C — 36.5°C).
Les individus 73.4066, 35.3726 et 54.4065 ne montrent pas de patron de sélection trés clair,
bien que la sélection d’habitat soit également significative pour ces trois animaux (annexe 5).

2. Approche inférentielle en période estivale
Step Selection Function en période estivale

L’analyse inter-classe (BCA) nous a permis de préciser le résultats de la K-select et d’affiner
la composition des groupes en présentant des patrons d’utilisation de ressources similaires
(Figure 43). On retrouve (i) le groupe de 5 animaux présentant une stratégie fond de vallée
(73-4066, 28-3549, 24-3555, 35-3553, 35-3726) (ii) le groupes de cing animaux avec une
stratégie d’altitude en milieux ouvert, (11-2709, 27-3552, 31-3725, 21-3724, 21-3556) (iii) un
troisitme groupe composé de deux animaux (12-3722 et 54-4065) qui ont occupé
essentiellement les formations de bouleaux et d’éboulis en versant Nord.
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Figure 43 : résultats des analyses Between Class Analysis (données d'utilisation) en période estivale : projection des

variables (a) et des individus (b) sur les deux premiers axes de I'analyse BCA,

Nous avons réalisé I'analyse SSF sur le deuxieéme groupe, qui présente la stratégie d’altitude

en milieu ouvert.

L'axe 1 de I’ACP réalisée sur les données de ressources disponibles pour ce groupe exprime
37% de la variabilité. Il oppose sur ses valeurs négatives les zones d’altitude, a forte pente,
accidentées, avec végétation associée (formation a genévrier, aulnaie, végétation de rocher)
aux zones de fond de vallée, proches des cours d’eau aux températures plus élevées. L’axe 2
exprime 16% de la variabilité. || oppose sur ses valeurs positives les zones en exposition Nord,
proches des sentiers aux zones en exposition sud. Nous avons intégré les deux composantes

comme variable explicative (RS1 et RS2).

Les différents modeles ont été comparés en utilisant le critére d'AlIC. Nous avons considéré
les modeles ayant un delta AIC < 2 comme étant ceux les mieux supportés par les données
(Tableau 10). Lorsque plusieurs modeéles avaient un delta AIC<2, nous avons considéré le
modele avec le moins de parametres comme le meilleur modele afin d'étre conservateur sur

les effets discutés (modele en gras dans le Tableau 10).

Tableau 10 : classement des modéles issus de I’analyse par SSF fonction du critére d'information Akaike corrigé AlCc. Lorsque

le delta AIC <2, Le modele avec le moins de paramétre est retenu. Il est figuré ici en gras

modeéle K AlCc Delta_AICc AICcWt
hydro_pr+PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 7 20630,78 0,00 0,26
hydro_pr + PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow + temp_ete 6 20631,58 0,80 0,17
aulnaie_pr+hydro_pr+PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr+snow +temp_ete +vra_pr 8 20632,31 1,53 0,12
genevrier_pr+hydro_pr+PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 8 20632,66 1,88 0,10
hydro_pr+N_pr+ PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 8 20632,73 1,95 0,10
hydro_pr + ndvi + PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 8 20632,76 1,98 0,10
hydro_pr + ndvi + PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete 7 20633,54 2,76 0,07
aulnaie_pr + hydro_pr + ndvi + PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 9 20634,22 3,44 0,05
hydro_pr+N_pr +ndvi + PENTEFORTE_pr + rugosite + sentiers_pr + snow +temp_ete +vra_pr 9 20634,71 3,93 0,04
RS1+RS2 2 20759,30 128,52 0,00
RS2 1 20775,65 144,87 0,00
RS1 1 20799,99 169,21 0,00
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Le modele retenu inclut la proximité aux cours d’eau, aux pentes fortes, aux sentiers, la
rugosité, la variable enneigement et la température modélisée (modeéle le plus parcimonieux)
(Tableau 10). Le modele est ajusté (Chi2 = 1.47; ddl = 8; P=0.99). Il met en évidence un
déplacement vers les zones d’altitude a forte pente (Bpenteforte= 0.15 1C95% = 0.04|0.25)
accidentés (Brugosite = 0.05 1C95% = 0.02]0.08), proches du GR20 (Bsentier pr = 0.39 1C95% =
0.32]0.45) et ol le nombre de jours d’enneigement sont les plus élevés (Bsnow = 0.20 1C95% =
0.10]0.30). Les animaux évitent en revanche de se déplacer vers les zones ol les températures
sont les plus élevées (Btemp_ete= -0.19 1C95% = 0.04|0.25) et vers les cours d’eau (Bhydro_pr=-0.1
IC95% =-0.17|-0.02).

Focus sur le dérangement lié au GR20

Les résultats de la SSF, réalisée sur la période juillet aout septembre, semblent montrer
gue le groupe d’animaux étudié ne cherche pas a éviter le GR20. Toutefois si on passe a
une résolution temporelle plus fine, les résultats apparaissent différents. En effet,
I'analyse sur un pas de temps journalier de la distance moyenne au sentier des
localisations de ce groupe, sur la période évoquée, montre clairement que ces distances
augmentent sensiblement aux heures ou la fréquentation des randonneurs est la plus
forte [5h - 17h] (Figure 44)
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Figure 44 : évolution de la distance moyenne aux sentiers des localisations aux différentes heures de la journée sur la
période juillet-aout septembre, pour les animaux dont le domaine vital est traversé par le GR20

Nous avons relancé le modéle retenu précédemment en recentrant sur les heures ou la
fréquentation est la plus importante (5h-17h). Les résultats ne font toujours pas apparaitre
d’éloignement au sentier (Bsentiers_pr=0.24 ; Bdir_sent 1= -0.25) (Tableau 11).
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Tableau 11 : coefficients de la step selection function réalisée sur le groupe d'animaux en stratégie estivale d'altitude, pour
des localisations comprise entre 5h et 17h. Les intervalles de confiances (IC ) et Pvalue (P) associées aux coefficients sont définis
au risque a= 5%

modele variables B 2.5% 97.5% P

hydro_pr -0,08 -0,17 0,01 0,08

PENTEFORTE_pr 0,14 0,02 0,26 0,02

avec variable proximité aux rugosite -0,01 -0,06 0,04 0,61
sentiers sentiers_pr 0,24 0,15 0,32 < 0,001
snow 0,24 0,12 0,36 <0,001
temp_ete -0,19 -0,27 -0,12 <0,001

hydro_pr -0,07 -0,16 0,02 0,13

PENTEFORTE_pr 0,13 0,02 0,25 0,02

avec variable factorielle rugosite -0,02 -0,07 0,03 0,51
(1=eloignement;0=rapprochement) dir_sentl -0,25 -0,34 -0,15 <0,001
snow 0,21 0,1 0,33 <0,001
temp_ete -0,2 -0,28 -0,12 <0,001

3. Premiers résultats sur le lien entre vague verte et migration

a)

Nous avons utilisé la date de début
de végétation (sos) comme variable
explicative dans la régression linéaire,
avec comme variable réponse la date
d’occupation de I'UR. Nous obtenons
pour les deux années des pentes
positives dont lintervalle de
confiance a 95% ne contient pas la
valeur 0 (Figure 45a) (B21-3556=0.58 * 21-3556
IC95% = 0.54]0.62 ; B21-3724=0.7 IC95% = ¢ 213724
=0.66|0.73). : , |
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Figure 45 : date d'occupation des unités de ressources en fonction
(a) des dates de début de saison de végétation (sos) et (b) des dates
de pic de végétation (pop). Les dates sont données en jours julien, avec
comme référence le 1¢ janvier de I'années considérée.

Bien que le « surf » de cet animal le long de la vague verte ne puisse étre considéré comme
parfait (i.e. IC 95% de la pente contient la valeur 1), il existe une relation tres nette entre la
migration et la pousse de végétation et la théorie de la vague verte explique mieux les
déplacements qu’une occupation aléatoire du milieu a cette période.
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Discussion

Dans cette quatrieme partie, nous sommes passés aux niveaux |l et lll de la sélection
d’habitat tels que définis par Johnson (1980), en nous appuyant sur des données de
localisation GPS. Grace a I'enregistrement des positions sur une année compléte, nous avons
pu étudier les facteurs influencant I'occupation du milieu en période hivernale des mouflons,
ainsi que le lien éventuel qui pouvait exister entre vague verte et migration printaniere. Ce
changement d’échelle (population vers individus) nous a permis en outre de mettre en
évidence les variations interindividuelles qui peuvent exister au sein de I’échantillon, reflet
des différentes stratégies que peuvent adopter les individus, et d’identifier I'effet de
déterminants de la sélection d’habitat estivale qui n’étaient pas apparus a I'échelle
populationnelle (Mayor et al., 2009).

-sélection d’habitat hivernale-

L'étude de la sélection d’habitat en période hivernale révele que les mouflons
sélectionnent préférentiellement les versants sud, en fond de vallée, ou les formations semi
ouvertes a bruyére arborescente dominent. Les foréts de pin laricio, abondantes sur le
secteur, sont peu sélectionnées (voir indice de sélectivité). Ces résultats peuvent a premiére
vue surprendre. En effet on sait depuis longtemps que les facteurs climatiques influent sur
I"utilisation du couvert forestier par les ongulés (Staines, 1976) qui I'utilisent en hiver comme
couverture thermique, et protection contre les intempéries (pluie, neige, vent). De
nombreuses études menées sur les cervidés démontrent d’ailleurs ce type de sélection
(chevreuil -Mysterud and @stbye, 1995; cerf hémione - Ozoga and Gysel, 1972; élan -Schwab
and Pitt, 1991; cerf élaphe -Staines, 1976). De méme, dans le Massif du Caroux, les mouflons
(des deux sexes) recherchent en hiver les foréts de feuillus, qui constituent le meilleur
compromis entre sécurité, alimentation et protection climatique (Marchand et al., 2015b).
Cette utilisation d’habitats semi-ouverts chez le mouflon de Corse au dépend d’habitats
fermés peut s’interpréter par la configuration de la zone d’étude. En effet, du fait de
I'orientation des vallées, plus de 40% des foréts de pins sont en exposition nord, contre
seulement 15 % en exposition sud. Bien que la canopée intercepte une partie de la neige, ces
zones restent enneigées plus longtemps. Quand on sait que la neige est un facteur limitant les
déplacements de I'espece (Dailey and Hobbs, 1989; Pfeffer, 1967), il est vraisemblable que
I’évitement des zones exposées au nord soit lié a ce paramétre, a 'instar de ce que |'on
observe chez les mouflons nord-américains (Geist, 1971; Goodson et al., 1991; Tilton and
Willard, 1982; Walker et al., 2007).

L'analyse par indice de sélectivité de la variable végétation simplifiée a par ailleurs fait
ressortir une forte sélection par une majorité d’animaux (10 sur 13) des formations a orpin et
saxifrage. Nous avons rassemblé dans cet intitulé les formations a orpin a feuilles courtes et
oeillet sauvage de moyenne montagne et les formations a saxifrage a trois doigts et orpin
blanc. Ces résultats sont intéressants car ces formations pourraient constituer des habitats
importants pour I'espéce sur le plan alimentaire, a une période ou les ressources sont limitées.
Une analyse plus précise de la flore qui compose ces communautés végétales associée a une
analyse du régime alimentaire en hiver pourrait nous permettre d’en savoir plus.

-Variabilité inter et intra individuelles -

En période hivernale, les mouflons qui vivent en vallée d’Asco sont trés contraints dans leur
choix par les conditions météorologiques et la neige. Ces conditions expliquent que les
animaux ont des domaines vitaux centrés et similaires, avec une variabilité inter individuelle
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plutot limitée. En effet plusieurs auteurs ont montré que la variabilité inter individuelle dans
la stratégie d’utilisation de I’habitat par les animaux était d’autant plus faible que les
territoires étaient moins favorables, ou que les années étaient moins bonnes (Godvik et al.,
2009; Pellerin et al., 2010). En revanche, comme nous le supposions, les stratégies peuvent
étre plus diversifiées en été, lorsque les opportunités sont plus grandes. Deux grandes
stratégies de sélection d’habitat en période estivale ont pu étre mises en évidence pour la
premiere fois sur le mouflon en Corse : elles opposent les animaux qui migrent au printemps
pour rejoindre leur domaine vital estival d’altitude (migrants), a ceux qui choisissent de rester
sur place, en fond de vallée (résidents). Ces différences de stratégies entre sédentarité et
dispersion saisonniére sont fréquentes chez les ongulés sauvages (Dubois et al., 1993; Gaudry,
2015; Hebblewhite and Merrill, 2009; Nicholson et al., 1997). Au-dela de ces grands patrons
de sélection, de fortes variabilités inter-individuelles peuvent exister au sein des populations,
comme cela a été mis en évidence chez le élan (Mabille et al., 2012) ou chez le mouflon de
stone (Walker et al., 2007). Ces résultats sont importants car ils nous rappellent la nécessité
de prendre en compte cette variabilité dans les études de sélection d’habitat. L’'identification
de groupes d’individus qui adoptent des stratégies comparables, par exemple par une
approche exploratoire, permet ainsi d’injecter dans les approches inférentielles du contexte
écologique et de les rendre biologiquement plus pertinentes en travaillant sur des jeux de
données homogénes.

Un deuxiéme résultat intéressant concerne la variabilité intra individuelle. Sur les deux
périodes étudiées (hiver et été), on observe, tant a travers I'étude des domaines vitaux que
les approches exploratoires que les animaux équipés deux années de suite sélectionnent des
sites similaires d’une année sur |'‘autre. Cette fidélité aux sites saisonniers s’observe
également chez le mouflon de Stone (Walker et al., 2007).

- changement d’échelle et sélection d’habitat estivale —

L'analyse exploratoire nous a permis d’identifier deux grandes stratégies de sélection
d’habitat en période estivale au sein de notre échantillon (migrants vs résidents). Nous nous
sommes focalisés sur le groupe d’individus présentant une stratégie en milieu ouvert
d’altitude pour réaliser I'approche inférentielle (SSF,Step Selection Function), afin de pouvoir
comparer les résultats avec ceux obtenus a I’échelle populationnelle. Le changement d’échelle
nous a permis de confirmer le réle clé du facteur thermique dans la sélection d’habitats du
mouflon en période estivale. Nos résultats montrent en effet que les animaux recherchent
activement les secteurs frais, avec les températures les plus faibles et ou le nombre de jours
d’enneigement est le plus élevé. lls sélectionnent également les secteurs les plus accidentés,
avec de fortes pentes. En revanche, la sélection des formations a aulne odorant n’apparait pas
de facon significative dans nos modéles. Cette absence de sélection, en comparaison de ce
gue nous avons observé a 'échelle populationnelle, peut s’interpréter comme une réponse
fonctionnelle des animaux ( i.e. changement des préférences d’utilisation en fonction de Ia
disponibilité des habitats) (Mysterud and Ims, 1998). En effet pour I'analyse SSF, nous avons
recentré les ressources disponibles sur le domaine vital calculé pour le groupe d’animaux
étudiés. Dans ce domaine vital d’altitude, aulnaie et formations a genévrier sont ultra
dominantes et disponibles. Il est probable alors que cette saturation du milieu ne permette
pas de faire ressortir de sélection de ces habitats. En élargissant le disponible, ou en analysant
les coefficients en fonction du disponible (Mysterud and Ims, 1998), il est probable que les
aulnaies seraient apparues sélectionnées. Ces résultats mettent en lumiére la problématique
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récurrente de la définition du disponible dans les études de sélection d’habitat (Erickson et
al., 2001; Thomas and Taylor, 2006).

Nous avons montré au niveau populationnel un effet significatif du facteur dérangement
sur la probabilité d’occupation. A I'échelle individuelle, le modeéle de la SSF a l'inverse fait
apparaitre une tendance des animaux a rester proches des sentiers. Ces résultats s’expliquent
par le fait que I'échelle temporelle d’analyse n’est pas adaptée pour mettre en évidence un
comportement d’évitement. En effet, a I'échelle de la saison estivale, les animaux étudiés
demeurent a proximité du GR20 car les habitats que le sentier traverse constituent des zones
dont les caractéristiques écologiques leur sont globalement favorables. Ces constatations
illustrent parfaitement I’hypothese selon laquelle I’échelle a laquelle un facteur influence le
plus fortement les décisions d’un individu reflete I'importance du facteur pour sa valeur
sélective (Rettie and Messier, 2000; Senft et al., 1987). Ce postulat pourrait s’appliquer ici pour
le facteur thermique (large échelle) qui primerait sur le dérangement (échelle localisée) en
terme de valeur sélective, ce qui expliquerait que les animaux occupent toujours ces zones
fraiches d’altitude en dépit de la géne occasionnée. Pour limiter malgré tout le dérangement,
les mouflons ont adapté leur déplacement en fonction des heures de la journée. Ainsi lorsque
I’on passe a une analyse sur un rythme circadien, on observe trés nettement un éloignement
aux heures ou la fréquentation est la plus forte, comme cela a été mis en évidence chez le
chamois dans le massif des Bauges (Duparc et al., 2017). D’autres especes peuvent adapter
leur rythme d’activité journalier et notamment les périodes d’alimentation pour limiter les
dérangements d’origine anthropique (Langbein et al., 1997; Marchand et al., 2014a; Ohashi
et al., 2013; Tolon et al., 2009). Ces réponses comportementales ne sont malgré tout pas
anodines. Elles générent un co(t métabolique qui peut se traduire , selon les groupes
taxonomiques, par une baisse de la survie, de la croissance ou de la reproduction (Creel et al.,
2007; Pangle et al., 2007; Peckarsky et al., 1993; Ruxton and Lima, 1997). Dans le contexte de
ressources alimentaires contraintes décrites chez le mouflon de Corse, ces colts peuvent
s’avérer particulierement préjudiciables pour I'espéce.

Enfin les analyses a I’échelle individuelles ne nous ont pas permis de mettre en évidence
un effet significatif de la proximité de cours d’eau sur la sélection d’habitat en période estivale,
ce qui confirme les tendances observées a I’échelle populationnelle. Nous observons méme
un évitement vis-a-vis de ces structures hydrographiques. Il semble que les cours d’eau ne
joueraient aucun réle en tant que refuge ou ressource (food/cover trade off). L’évitement
observé irait plutét dans le sens des travaux de Marchand et al. (2016), qui a démontré que
les structures de paysages (lignes de crétes, talwegs) pouvaient jouer un role déterminant
dans le déplacement des mouflons. Ils auraient ainsi tendance a s’éloigner de ces structures,
en particulier dans un environnement familier.

-migration et vague verte-

L'analyse du déplacement des animaux et de leurs domaines vitaux saisonniers a permis de
distinguer les stratégies de résidents versus migrants. Parmi les 6 individus migrants, un seul
a effectué sa migration sur plusieurs semaines, au cours des deux années ou il a pu étre
équipé, ce qui nous permis d’étudier la synchronisation qui pouvait exister entre déplacement
et pousse de la végétation au printemps, le long du gradient altitudinal. Les analyses mises en
ceuvre montrent une relation significative entre migration et croissance de la végétation, ce
qui suggere que les animaux qui adoptent ce type de dispersion en Corse, surferaient la vague
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verte afin d’optimiser I'apport énergétique du fourrage au cours de la migration (théorie de Ia
vague verte, green wave hypothesis). Ces résultats corroborent les conclusions rapportées par
d’autres auteurs sur des ongulés migrateurs en Europe (cerf élaphe - Rivrud et al., 2016) et en
Amérique du nord (cerf hémione, Wyoming - Aikens et al., 2017).

L'intérét de « surfer » cette vague verte et de suivre la phénologie de la végétation semble
évident pour le mouflon, en terme de valeur sélective, pour avoir accés a une ressource
alimentaire de bonne qualité. Dans ce contexte, la proportion d’animaux dans notre
échantillon (5 sur 6) qui effectuent leur migration en quelques jours, parfois méme une seule
journée, peut paraitre surprenante. Pourtant Bischof et al. (2012) ont montré dans une étude
sur le cerf élaphe en Norvege que la majorité des animaux migrants (78%) effectuaient leurs
déplacements entre domaines vitaux d’hiver et d’été en peu de temps et avec peu d’arréts,
ce que I'on retrouve également chez le cerf hémione dans le Colorado (Lendrum et al., 2014).
Dans ce cas, les auteurs parlent non plus de surf mais de saut (jump), ou les animaux anticipent
I'arrivée de la vague. Certaines hypothéses avancées pour expliquer ce phénomene, qui
s’appuient sur des risques de prédation réduits ou encore la synchronisation avec des
événements importants tels que les naissances, ne peuvent ici s’appliquer sur notre
échantillon composé de males. Cette stratégie du « saut » pourrait plutot s’expliquer par une
compétition intra et interspécifique qui impose aux animaux d’arriver avant les autres sur les
parcelles a haute valeur fourragere (Mysterud, 1999), ou encore par le fait que la route
migratoire empruntée serait caractérisée par des habitats de faible valeur, ou les arréts
apporteraient un faible bénéfice. D’autres auteurs ont simplement suggéré que les animaux
ne disposeraient pas d’informations assez précises sur la disponibilité et I'avancement
spatiotemporel de la végétation au cours de la migration (Dingle, 2014). Les avantages de
surfer la vague pourraient de fait étre limités par le co(t de la collecte d'informations précises,
ce qui inciterait les migrants a « sauter » plutdt qu'a « surfer ».

Partie V : Conclusions et perspectives

Synthese des résultats

Apres étre passé tres pres de I'extinction au milieu du siecle dernier, le mouflon de Corse
est aujourd’hui en sursis. Les parameétres de la dynamique de ces populations dont nous
disposons actuellement nous alertent quant a I'avenir de I'espéce, en particulier la population
de Bavella, dans un contexte de réchauffement climatique, d’altération et de fragmentation
des habitats. L’acquisition de connaissances sur les déterminants qui influencent la sélection
d’habitat du mouflon en Corse est apparue des lors comme un volet incontournable pour aider
a la gestion et a la conservation de cette espéce vulnérable, aucune étude n’ayant traité de ce
sujet.

Afin de comprendre les différents mécanismes qui interviennent dans le processus de
sélection, nous avons choisi de travailler a différentes échelles spatiales et temporelles (Mayor
et al., 2009).

La premiére approche s’intéresse a I’échelle populationnelle. Elle nous a permis d’étudier
les variables qui influencent les probabilités d’occupation et de détection de I'espéce en zones
ouvertes d’altitude, en période estivale, sur la base d’un protocole de type présence/absence
(MacKenzie et al.,, 2002, 2005). Nous avons développé a cette occasion une méthode
d’échantillonnage inédite chez des ongulés sauvages sur un territoire de montagne, qui nous
a permis de tester I'effet de nombreuses variables environnementales sur la probabilité
d’occupation de I'espéce. Les résultats des analyses font ressortir en particulier le role clé de
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la température, a laquelle répondent les mouflons en sélectionnant des habitats frais
d’altitude, ol se développent les formations a aulne odorant. Les expositions ne semblent pas
avoir une incidence forte sur la probabilité d’occupation, alors que la diversité des pentes
apparait comme un facteur de sélection important. Nous avons également détecté a cette
échelle un comportement d’évitement vis-a-vis des zones a fort dérangement.

Le modele d’occupation obtenu a été utilisé pour prédire des cartes d’habitats favorables
pour les zones ouvertes d’altitude, en période estivale, sur cing zones situées en périphérie
de l'aire de répartition de la population de Bavella. Ces cartes s’integrent dans I'étude
écologique qui doit aider les décisionnaires a choisir le futur site de relacher de mouflons issus
de I'enclos de Quenza.

La deuxiéme approche que nous avons développée s’est focalisée sur I’échelle individuelle.
Elle repose sur des données GPS collectées sur un échantillon de 13 males, entre 2011 et 2015.
Cette approche nous a permis d’étudier la sélection d’habitat a une échelle plus fine, et a
différentes saisons. En période hivernale, les animaux recherchent, comme attendu les
secteurs les mieux exposés, avec de faibles accumulations de neige. Les domaines vitaux des
individus apparaissent trés similaires entre eux. Nous avons également identifié un habitat
fortement sélectionné par les mouflons qui pourrait jouer un réle important sur le plan
alimentaire, a savoir les formations a orpin et saxifrage. En période estivale, les méthodes
d’analyse exploratoires ont fait apparaitre deux grands patrons de sélection, qui opposent les
animaux résidents (i.e. peu ou pas de gradient altitudinal entre domaines vitaux saisonniers,
40% des animaux équipés) aux animaux qui migrent en altitude en été (60 % des animaux
équipés). En développant une analyse de type step selection function sur les migrants qui
occupent les zones ouvertes en été, nous avons pu confirmer le réle clé du facteur thermique
en période estivale, auquel les mouflons répondent en recherchant des habitats frais
d’altitude. A I’échelle de la saison estivale, ces animaux ne semblent pas manifester
d’évitement vis-a-vis du GR20, qui traverse pourtant leur domaine vital. Toutefois, en passant
a un rythme circadien, nous avons pu mettre en évidence un éloignement trés net vis-a-vis du
sentier aux heures de la journée ou la fréquentation est la plus forte.

L'analyse des déplacements des animaux migrants, en lien avec la pousse de la végétation
a fait ressortir a nouveau deux stratégies. Sur les 6 males concernés, un male a effectué sa
migration printaniere, sur plusieurs semaines deux années de suite. Pour cet individu, nous
avons mis en évidence une relation entre les dates d’utilisation des parcelles et dates
d’apparition des stades intermédiaires de végétation dans ces parcelles. Ces résultats
suggerent que les mouflons de corse pourraient ‘surfer’ la vague verte printaniére, en accord
avec la théorie de la vague verte (green wave hypothesis). Les cing autres males migrants ont
adopté plutot une stratégie de ‘saut’, en rejoignant leur domaine vital estival en quelques
jours. Les mécanismes qui orientent les animaux vers I'une ou I'autre des stratégies restent a
explorer.

Limites méthodologiques et amélioration des protocoles
Echelle populationnelle

Les modeles d’occupation comportent un certain nombre d’hypothéses, dont une
concernant le statut d’occupation d’un site, qui ne doit pas changer au cours de la période
d’observation (i.e., sites fermés). Les simulations que nous avons effectuées a partir des
données GPS montrent que sur une période correspondant a l'intervalle de temps médian
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entre le 1°" et 3eme passage (28 jours), les animaux parcourent en moyenne 132 ha, ce qui
differe des 25 ha des sites définis dans le protocole. Ces valeurs suggerent que cette
hypothése ait pu étre violée lors du protocole. Cette violation peut entrainer une
surestimation de la probabilité d’occupation (MacKenzie and Royle, 2005; Rota et al., 2009),
mais pour autant, elle ne fausse pas l'identification des variables qui influencent cette
probabilité. Par ailleurs MacKenzie et al. (2004) suggérent que cette hypothése peut étre
assouplie sous réserve que le changement dans le statut d'occupation des sites se produise au
hasard (i.e. la probabilité d'occupation dans un intervalle de temps ne dépend pas du statut
d'occupation d'un site dans l'intervalle de temps précédent). Dans notre situation, nous ne
voyons pas de raison pour que les changements qui auraient pu se produire ne soient pas le
fait du hasard, ce qui conforte nos résultats. En tout état de cause, les méthodes d'estimation
dans ce type de situations sont toujours valables, sauf que « I'occupation» devrait maintenant
étre interprétée comme une « utilisation », ce qui était ici le but recherché.

Dans la perspective d’une application sur d’autres territoires, il convient de tenir compte
de ces considérations, I'intervalle de temps, le nombre de répétitions, la taille des sites devant
étre adaptés a l'espece étudiée et au territoire afin de limiter au maximum les biais
d’estimation. Dans notre cas par exemple, les simulations sur les données GPS montrent qu’en
5 jours, les animaux parcourent en moyenne 97ha+3.22. En réalisant nos 3 passages sur cet
intervalle de temps, sur des sites de 100 ha (1000mx1000m), nous aurions ainsi parfaitement
intégré la contrainte de « sites fermés ». La mise en oeuvre, d’un point de vue visibilité des
sites et contraintes logistiques, aurait été en revanche irréalisable. |l faudra également garder
a I’esprit des passages rapprochés dans le temps peuvent engendrer un dérangement qui peut
avoir selon les espéces concernées des effets sur la probabilité de détection et s’avérer contre
productifs (Otto et al., 2013).

Echelle individuelle

A l"échelle individuelle, nous avons été limités dans notre analyse par la taille de
I’échantillon, qui nous a contraint a exclure les femelles en raison d’un effectif trop faible
(n=5). Un échantillon de plus grande taille permettrait de les inclure a I'analyse afin
notamment d’étudier la sélection d’habitat en fonction du sexe, tout en augmentant la
représentativité de |’échantillon. Cette approche serait précieuse, car l'acquisition de
connaissances sur la sélection d’habitat des femelles parait nécessaire tant les indices de
reproduction enregistrés sont faibles et interrogent sur la viabilité de I'espéce. En effet chez
une espéece polygyne comme le mouflon ou le nombre de males n'est pas forcément un critéere
limitant, les femelles jouent un réle majeur dans la dynamique des populations.

Implications de gestion

L'approche multi échelle qui a été développée dans cette étude a fait ressortir I'importance
du facteur thermique sur la sélection d’habitat, en particulier en période estivale, dont I'effet
prégnant est apparu aux différentes échelles concernées. Pour répondre a cette contrainte,
les animaux sélectionnent un couvert thermique qui différe selon la stratégie retenue (aulnaie
en altitude, forét de pins dans les fonds de vallées). La protection thermique qui en découle
sera plus ou moins efficace (+de 5°C d’écart en moyenne entre les deux stratégies, voir
Analyses K-select). Dans le contexte de réchauffement climatique qui s’annonce, la
préservation de ces habitats, en particulier I'aulnaie, dans les secteurs ou les populations sont
présentes parait donc essentielle pour la survie de I'espece. La présence de ces formations
devra également étre prise en compte dans la définition des futures zones de relachers, en
tant que facteur clé de distribution et d’occupation.
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Comme nous pouvions le supposer, le facteur thermique, qui s’exerce a une large échelle,
prend le pas sur un facteur plus localisé comme le dérangement, en raison de son importance
sur la valeur sélective du mouflon (Rettie and Messier, 2000). Bien qu’a une large échelle, on
observe un comportement général d’évitement, nos résultats montrent que localement, alors
gue le dérangement est présent, les animaux choisissent de demeurer sur place car le bénéfice
est supérieur au codt. lls limitent malgré tout ce dérangement en modulant la distance qui les
sépare du sentier en fonction des heures de fréquentation. Ces résultats sont importants, car
ils montrent que sur les secteurs dérangés ou I'espéce est présente ou pourrait étre présente,
il est possible d’agir pour sa gestion en veillant a canaliser le passage des randonneurs afin de
permettre aux animaux d’adapter leur occupation circadienne du milieu. Sur les secteurs ou
des relachers pourraient étre envisagés, I'ouverture de nouveaux sentiers en revanche serait
a proscrire.

Sur le plan des ressources alimentaires, I'approche individuelle a permis d’identifier un
habitat (formations a orpin et saxifrages) qui est trés sélectionné pas les mouflons en période
hivernale. Ce type d’habitat ne pouvant pas jouer un réle de couvert ou de protection
thermique, nous soupconnons que certaines especes végétales qui les composent pourraient
occuper une place importante dans le régime alimentaire de I'espece a cette période. Des
investigations plus poussées doivent étre menées dans ce sens. Si cette hypothése devait
s’avérer exacte, nous pourrions proposer aux gestionnaires d’espaces de mettre en place des
actions de gestions visant a développer ou conserver ce type d’habitat. Des études sur le
régime alimentaire a différentes période I'année doivent étre envisagées en tout état de cause
(voir plus loin Perspectives).

Perspectives
Echelle populationnelle

Les modeéles d’occupation que nous avons développés dans cette étude portent sur des
zones ouvertes d’altitude en période estivale. Or nous avons vu que le mouflon pouvait
également occuper les milieux fermés, indifféremment de la saison. Il serait tres intéressant
de mettre en place un protocole dans ce type de milieu, en particulier en hiver, qui viendrait
compléter nos connaissances sur I'écologie de I'espéece, ou les besoins sont grands compte
tenu des projets de relachers de mouflons a venir. Par ailleurs, le sexe des animaux ayant été
noté lors des relevés de terrain, des analyses complémentaires pourraient étre réalisées sur
les données dont nous disposons afin de définir les patrons de ségrégation sexuelle du
mouflon de Corse dans la sélection d’habitat estivale en zone ouverte.

Des extensions récentes des protocoles d'occupancy permettent en outre aujourd'hui
d'estimer des parametres démographiques additionnels lorsque le protocole est répété sur
plusieurs années (MacKenzie et al., 2003). Il est possible ainsi d’évaluer les probabilités de
colonisation et d’extinction en périphérie des aires de répartition actuelle. Comme pour la
probabilité d'occupation ces paramétres peuvent étre modélisés en fonction de covariables
afin d'identifier les facteurs pouvant favoriser |'accroissement/la colonisation de I'espéce.
Cette évaluation serait particulierement intéressante dans le contexte démographique des
populations corses et dans le cadre des futurs relachers.

Enfin I'influence de la faune domestique (bovin en particulier) sur I'occupation des milieux
par le mouflon est une problématique que nous aurions souhaité évaluer a travers ce
protocole. En effet, nous suspectons I'existence d’une forte compétition alimentaire entre les
différentes espéces. La mise en place d’un protocole adapté a cette problématique pourrait
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permettre la mise en évidence d’'une exclusion spatiale interspécifique qui constituerait un
premier élément de réponse quant a I'existence ou non de cette exclusion.

Echelle individuelle

Les colliers GPS que nous avons posés sur les animaux sont équipés de capteurs qui
enregistrent sur des périodes successives de cing minutes les mouvements latéraux et
verticaux du cou de I'animal, ainsi que I'angle d’inclinaison du collier par rapport a la verticale.
A partir de ces données brutes, la détermination du niveau d’activité (i.e. alimentation,
déplacement, repos/rumination) des individus peut étre obtenue en utilisant différentes
méthodes analytiques (par exemple méthode discriminante Bourgoin et al., 2008).
L'intégration de ces données dans des analyses de sélection d’habitat permettrait d’apporter
de nouveaux éléments de connaissances sur |I'écologie du mouflon, en particulier concernant
I’adaptation de son activité en lien avec les températures et le dérangement (Bourgoin et al.,
2008).

En outre les animaux qui seront relachés en 2020 a proximité de I'aire de répartition de la
population de Bavella seront équipés de colliers GPS, ce qui va nous permettre d’étudier leurs
déplacements et la fagon dont ils occupent I'espace. Ces données pourront étre recroisées
avec les cartes prédictives d’habitats favorables afin de tester la validité des modéles.

Enfin les résultats que nous avons obtenus a cette échelle ont mis en évidence deux
stratégie migratrices (« surf» et «saut»). Il serait intéressant de déterminer quels
mécanismes influencent ces choix et les répercussions en terme de valeur sélective de ces
deux stratégies, en lien avec le réchauffement climatique.

Régime alimentaire

Aprés avoir travaillé aux trois niveaux de sélection définis par Johnson (1980), il serait
pertinent de descendre au niveau 4 de |'échelle de sélection, correspondant aux items
alimentaires consommés par I'animal. Une étude du régime alimentaire au sein des aires de
répartition aux différentes saisons de I'année pourrait étre envisagée, en calibrant la méthode
sur une liste de taxons locaux. Ces éléments viendraient compléter et recroiser les résultats
obtenus aux niveaux supérieurs de sélection, et pourraient étre mis en relation avec la
disponibilité de la ressource, les parametres de dynamique de population et plus
généralement la valeur sélective de I'espéce.
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ANNEXE 1
Calendrier des sorties sites occupancy

id_site region date heure periode_jour observateur passage T°
AA29 carozzu 04/10/2016  17h30 soir B.Ponchon 1 9
AA29 carozzu 06/10/2016  09h40 matin J.Charrier 2 9
AA50 bas pinara  13/07/2016  20h00 soir F.Sanchis 1 18
AA50 bas pinara = 12/08/2016  19h50 soir J.Charrier 2 12
AA50 bas pinara = 16/08/2016  19h40 soir F.Sanchis 3 20
AA51 bas pinara  13/07/2016  20h10 soir F.Sanchis 1 18
AA51 bas pinara = 12/08/2016  20h00 soir J.Charrier 2 12
AA51 bas pinara  16/08/2016  19h50 soir F.Sanchis 3 18
AB29 carozzu 04/10/2016  17h40 soir B.Ponchon 1 10
AB29 carozzu 06/10/2016  09h30 matin J.Charrier 2 9
AB50 bas pinara = 13/07/2016  19h50 soir F.Sanchis 1 17
AB50 bas pinara = 12/08/2016  19h40 soir J.Charrier 2 13
AB50 bas pinara = 16/08/2016  20h15 soir F.Sanchis 3 17
AC49 bas pinara = 13/07/2016  19h40 soir F.Sanchis 1 17
AC49 bas pinara = 12/08/2016  19h30 soir J.Charrier 2 13
AC49 bas pinara | 16/08/2016 20h11 soir F.Sanchis 3 18
AE52 haut corscia  07/09/2016 07h05 matin J.Charrier 1 7
AE52 haut corscia = 20/09/2016 08h17 matin F.Sanchis 2 9
AE52 haut corscia = 26/09/2016  17h22 soir J.Charrier 3 14
AF48 haut corscia  07/09/2016 07h10 matin F.Sanchis 1 5
AF48 haut corscia = 20/09/2016  08h20 matin J.Charrier 2 15
AF48 haut corscia = 27/09/2016 08h50 matin F.Sanchis 3 6
AG32 stationasco = 12/07/2016 19h12 soir J.Charrier 1 16
AG32 station asco = 12/08/2016 06h58 matin J.Charrier 2 13
AG32 stationasco = 19/08/2016  19h15 soir J.Charrier 3 14
AG32 station asco = 31/08/2016 08h15 matin J.Charrier 4 16
AG34 station asco = 12/07/2016  20h52 soir J.Charrier 1 16
AG34 stationasco = 28/07/2016  20h02 soir J.Charrier 2 18
AG34 station asco = 12/08/2016 08h35 matin J.Charrier 2 13
AG34 stationasco = 19/08/2016 19h30 soir J.Charrier 3 15
AG34 station asco = 31/08/2016 07h00 matin J.Charrier 4 12
AG35 stationasco = 12/07/2016  20h20 soir F.Sanchis 1 21
AG35 station asco = 28/07/2016 19h33 soir J.Charrier 2 18
AG35 stationasco = 12/08/2016 07h30 matin F.Sanchis 3 6
AG46 haut corscia = 07/09/2016  07h23 matin F.Sanchis 1 5
AG46 haut corscia = 20/09/2016 07h28 matin J.Charrier 2 3
AG46 haut corscia = 27/09/2016 08h41 matin F.Sanchis 3 5
AG47 haut corscia  07/09/2016 08h35 matin F.Sanchis 1 7
AG47 haut corscia = 20/09/2016  07h40 matin J.Charrier 2 10
AG47 haut corscia = 27/09/2016 08h35 matin J.Charrier 3 5
AG48 haut corscia = 07/09/2016  08h40 matin F.Sanchis 1 7
AG48 haut corscia = 20/09/2016 08h15 matin J.Charrier 2 10
AG48 haut corscia = 27/09/2016 08h35 matin F.Sanchis 3 5
AG49 haut corscia = 07/09/2016 07h15 matin J.Charrier 1 7
AG49 haut corscia = 20/09/2016 07h23 matin F.Sanchis 2 7
AH32 stationasco = 12/07/2016 19h19 soir J.Charrier 1 16
AH32 station asco = 12/08/2016 07h10 matin J.Charrier 2 13
AH32 stationasco = 31/08/2016 07h40 matin J.Charrier 3 16
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calasima
calasima
calasima
calasima
calasima
calasima
calasima
calasima
calasima
calasima

05/09/2016
29/08/2016
12/09/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
01/07/2016
04/07/2016
18/07/2016
01/07/2016
04/07/2016
18/07/2016
01/07/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
26/07/2016
11/08/2016
04/08/2016
26/07/2016
11/08/2016
04/08/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
26/07/2016
04/08/2016
11/08/2016
18/07/2016
22/07/2016
02/08/2016
18/07/2016
22/07/2016
02/08/2016
18/07/2016
22/07/2016
02/08/2016
18/07/2016
22/07/2016
02/08/2016
18/07/2016
22/07/2016
02/08/2016

19h10
19h50
18h40
07h10
07h10
07h10
07h30
07h30
07h30
06h50
19h30
06h35
06h40
19h40
06h45
06h30
19h50
06h55
07h00
07h00
07h00
06h50
06h50
06h50
06h40
06h40
06h40
06h20
06h20
06h30
06h10
06h10
06h25
06h00
06h00
06h15
06h05
06h05
06h05
06h50
07h00
07h00
06h40
06h40
06h41
06h33
06h32
06h37
06h48
06h54
06h55

soir
soir
soir
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin

J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
B.Ponchon
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni
P.Polifroni

W N EFP WNEFEPE WNEFE WNEPFEPE WNPERPE WNERPRP WNPRPRPWNEREPENWERENWPRER WNRPRPWNPRPWNRPRPRWNRPRPRWNRPRPWNRPRWENDN

19
17
12
18
16
13
18
16
13
17
NA
13
15
NA
13
14
NA
14
18
16
13
18
13
16
18
13
16
18
16
13
18
16
13
18
16
13
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
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AW?28
AW?28
AW?28
AX22
AX22
AX22
AX28
AX28
AX28
AX39
AX39
AX39
AY21
AY21
AY21
AY22
AY22
AY22
AY23
AY23
AY23
AY26
AY26
AY26
AY27
AY27
AY27
AZ20
AZ20
AZ20
AZ23
AZ23
AZ23
AZ24
AZ24
AZ24
BA28
BA28
BA28
BA29
BA29
BA29
BB24
BB24
BB24
BB25
BB25
BB25

vergio
vergio
vergio
puscaghia
puscaghia
puscaghia
vergio
vergio
vergio
albertacce
albertacce
albertacce
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
vergio
vergio
vergio
vergio
vergio
vergio
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
vergio
vergio
vergio
vergio
vergio
vergio
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia

05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
01/07/2016
04/07/2016
18/07/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016

07h00
06h30
07h20
06h30
07h00
07h00
07h37
06h42
07h10
06h00
20h30
07h45
06h50
06h50
07h50
06h40
07h10
07h10
06h10
06h30
06h58
07h05
07h02
06h55
07h20
07h15
07h01
07h00
06h40
07h40
07h10
07h20
07h35
06h25
06h02
07h10
07h50
06h30
07h40
07h20
06h10
07h10
07h30
07h50
07h33
07h20
07h42
07h25

matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
soir
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin

F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis

W N FP WNPFEP WNPFP WONEFEPE WON PP WON PP WON P WON P WO R, WON PP O NP WON P WOWON P WO, WON PP WON P

15
13
13
16
13
10
15
13
12
14
NA
16
16
13
11
16
13
10
16
12
12
11
15
12
15
15
12
18
13
11
18
13
12
16

13
18
12
18
14
12
18
14
12
13
14
12
13
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BB28
BB28
BB28
BC23
BC23
BC23
BC24
BC24
BC24
BJ42
BJ42
BJ42
BJ43
BJ43
BJ43
BJ44
BJ44
BJ44
BK27
BK27
BK27
BK31
BK31
BK31
BK32
BK32
BK32
BK40
BK40
BK40
BK41
BK41
BK41
BK42
BK42
BK42
BK43
BK43
BK43
BK44
BK44
BK44
BL26
BL26
BL26
BL27
BL27
BL27
BL30
BL30
BL30

vergio
vergio
vergio
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
puscaghia
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia

05/07/2016
19/07/2016
02/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
27/07/2016
08/08/2016
26/08/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016

07h30
06h20
07h20
07h10
07h04
07h17
07h00
07h15
07h00
06h00
06h00
18h30
06h10
06h10
18h40
06h40
06h40
08h20
07h10
20h40
20h00
06h50
20h20
19h40
07h00
20h30
19h50
06h00
06h00
18h30
06h10
06h10
18h40
06h20
06h20
18h50
06h20
06h20
18h50
06h50
06h50
08h30
06h50
20h20
19h20
07h00
20h30
19h30
06h30
20h00
19h20

matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
matin
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
matin
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
soir
soir

J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis

W N EFP WNPFP WNEFEPE WNPRPRP WNRPR WNPRPRPWONPRPRWNRPRWNPRPRPRWNRPRWNPRPRPWONPRPRP WNPRPRPWONPRPRPWNRPRWNPRPRPRWDNPRE

15
12
18
14
10
13
14
10
13
24
20
NA
24
20
NA
24
20

14
14
21
14
16
21
14
15
21
24
20
NA
24
20
NA
24
20
NA
24
20
NA
24
20

14
16
21
14
14
21
14
18
21
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BL31
BL31
BL31
BL32
BL32
BL32
BL38
BL38
BL38
BL39
BL39
BL39
BL40
BL40
BL40
BL41
BL41
BL41
BL42
BL42
BL42
BL43
BL43
BL43
BL44
BL44
BL44
BM26
BM26
BM26
BM27
BM27
BM27
BM30
BM30
BM30
BM31
BM31
BM31
BM39
BM39
BM39
BM40
BM40
BM40
BM41
BM41
BM41
BM42
BM42
BM42

albia
albia
albia
albia
albia
albia
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
albia
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu

04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
26/08/2016
18/07/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
04/07/2016
18/07/2016
26/08/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
25/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016

07h20
20h50
20h10
07h10
20h40
20h00
06h00
06h00
07h40
06h10
06h10
07h50
06h30
06h30
08h10
06h30
06h30
19h00
06h40
06h40
19h10
06h30
06h30
19h00
06h40
06h40
19h10
06h30
20h00
19h00
06h40
19h10
20h10
06h40
20h10
19h30
07h30
21h00
20h20
06h50
06h50
19h20
06h20
06h20
08h00
06h50
06h50
19h20
07h00
07h00
19h30

matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
matin
soir
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
soir
soir
matin
matin
soir
matin
matin
matin
matin
matin
soir
matin
matin
soir

F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Mannoni
F.Mannoni
F.Mannoni
Notebaert
Notebaert
J.Charrier
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni

W N EFR WNE WNERE WNERE WNEREP WNENWERWNRWNRWONPRPRPWONERWNRWNRERWNRWONPR WONPRPRPWDN PR

14
15
21
14
15
21
24
20

24
20

24
20

24
20
NA
24
20
NA
24
20
NA
24
20
NA
14
17
21
14
21
17
14
18
21
14
14
21
24
20
NA
24
20

24
20
NA
24
20
NA
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BM43
BM43
BM43
BN41
BN41
BN41
D40
D40
D40
E41
E41
E41
E42
E42
E42
F37
F37
F37
F38
F38
F38
F39
F39
F39
F40
F40
F40
G35
G35
G35
G37
G37
G37
J33
J33
J33
K33
K33
K33
K36
K36
K36
L33
L33
L33
L34
L34
L34

ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
ninu
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
san parteo
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja
melaja

20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
20/07/2016
28/07/2016
28/09/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016

07h10
07h10
19h40
07h20
07h20
19h50
19h
19h00
19h30
19h20
19h
19h
19h30
19h10
19h10
06h30
06h45
06h50
06h20
06h35
06h40
06h10
06h25
06h30
06h00
06h15
06h20
06h50
07h05
07h10
06h40
06h55
07h00
06h50
07h20
07h00
06h00
05h40
06h50
07h40
08h00
07h40
06h31
06h00
07h30
06h25
06h25
06h30

matin
matin
soir
matin
matin
soir
soir
soir
soir
soir
soir
soir
soir
soir
soir
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin

S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
S.Mondoloni
J.Charrier
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier

W N R WNEFE WNEFE WNERE WNRER WNERERWNERWNRWOWNERWNERWONRWONERWNPRERWONRWONERERWNNPRE

24
20
NA
24
20
NA
30
32
29
30
32
29
30
32
29
15
20
17
15
17
17
15
17
17
15
17
17
16
20
18
16
20
18
16
20
16
14
16
16
2
21
16
14
16
16
14
18
16
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L35
L35
L35
L37
L37
L37
L38
L38
L38
L40
L40
L40
M36
M36
M36
M37
M37
M37
M38
M38
M38
N34
N34
N34
N36
N36
N36
033
033
033
P33
P33
P33
P34
P34
P34
Q33
Q33
Q33
Q34
Q34
Q34
R34
R34
R34
R35
R35
R35
S31
S31
S31

melaja

melaja

melaja
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine
tartagine

07/07/2016
21/07/2016
04/08/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
04/09/2016
11/09/2016
18/09/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016
10/07/2016
14/07/2016
24/07/2016

ortu di piobbu  18/08/2016
ortu di piobbu  25/08/2016
ortu di piobbu  19/09/2016

06h40
06h35
06h40
07h40
07h40
07h55
07h20
07h20
07h35
07h00
07h00
07h15
07h50
07h50
08h05
07h30
07h30
07h45
07h10
07h00
07h25
07h15
07h20
07h12
08h00
08h00
08h15
06h40
06h19
07h00
06h30
07h25
07h21
07h00
07h05
06h50
06h40
07h35
07h21
06h45
06h34
07h35
07h34
07h10
07h40
07h44
07h50
07h52
1%h
19h00
19h00

matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
matin
soir
soir
soir

J.Charrier
F.Sanchis
J.Charrier
P.Benedetti
P.Benedetti
P.Benedetti
P.Benedetti
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ANNEXE 2

Ensemble des variables testées pour expliquer la probabilité d’occupation a I'échelle

populationnelle

variable description mode
Surf_AO Surface d' Aulnaie odorante (en ha) numeérique
Surf_EB Surface d' Eboulis numeérique
Surf_FEU Surface de Feuillus numérique
Surf_FB Surface de Forét de bouleaux numérique
Surf_FP Surface de Forét de pins numérique
Surf_FBA Surface de Formation a bruyére arborescente numérique
Surf_FFR Surface de Formation a fétuque sarde et raiponce dentée en scie numérique
Surf_FG Surface de Formation a genét numérique
Surf_FGN Surface de Formation a genévrier nain numérique
Surf_FOS Surface de Formation a orpin et saxifrage numérique
Surf_FE Surface de Fourré d'épineux numérique
Surf_PE Surface de Pelouse numérique
Surf_VCE Surface de Végétation de cours d'eau numérique
Surf_VRU Surface de Végétation de rochers d'ubac numérique
Surf_VRA Surface de Végétation des rochers d'adret d'altitude numeérique
altitude Altitude moyenne du site (en metres) numérique
pente Pente moyenne du site (en degres) numérique
surf_N Surface en exposition nord numérique
surf_E Surface en exposition est numérique
surf_S Surface en exposition sud numérique
surf_O Surface en exposition ouest numeérique
div_expo diversité d'exposition numérique
div_pente diversité de pente numérique
rugosite rugosité moyenne numérique
ndvi valeur moyenne sur la période ou ont été réalisées les 3 répétitions | numérique
snow nombre moyen annuel de jours d'enneigement numérique
route_pr proximité aux routes numérique
piste_pr proximité aux pistes numérique
sentier_pr proximité aux sentiers numérique
der_fort_pr proximité aux dérangements forts numérique
dist_bary distance au barycentre de la RCFS d'Asco numérique
hydrot longueur estimée de cours d'eau traversant le site numérique
hydrop longueur estimée de cours d'eau permanent traversant le site numérique

Ensemble des variables testées pour expliquer la probabilité de détection a I’échelle

populationnelle

variable description mode
temp température enregistrée lors du relevé numeérique

obs observateurs facteur

periode_jour période de la journée ou s'effectue le relevé (matin ou soir) facteur
difftime nombre de jour séparant la date de relevé et la date du ler relevé numérique
ndvi valeur de ndvi la plus proche (dans le temps et dans I'espace) numérique
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ANNEXE 3

Exemples de métriques de végétation calculées a partir de la série temporelle de valeurs
NDVI sur la zone d’étude d’Asco en 2014. Le sos (start of season ) correspond cette année-la
au 116eme jour de I'année.

2014

PEAK = 0.5

0.50
1

0.48
1

0.46
1

MO

0.44
1

MSP = 0.44 MAU & 0.44

0.42
I

0.40
1

0.38
1

SOSE 116 EO0S k TROUGH = 0f

Doy
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ANNEXE 4

Ensemble des variables testées dans les analyses de sélection d’habitat a I'échelle

individuelle
variable description mode
code_veg code végétation facteur
code_veg_simp code pour les unités de végétation agrégées facteur
veg_simp intitulés des unités de végétations agrégées facteur
veg intitulés des unités de végétations facteur
expocl exposition discrétisée en classes facteur
pentecl pente discrétisée en classes facteur
alticl altitude discrétisée en classes facteur
alti altitude en métre numérique
pente pente en degrés numeérique
expo exposition en degres numérique
ALTIFAIBLE_pr proximité aux altitudes =<1500m numeérique
ALTIMOY _pr proximité aux altitudes >1500m et <2000m numeérigue
ALTIFORTE_pr proximité aux altitudes >=2000m numeérigue
PENTEFAIBLE_pr proximité aux pentes =<20° numeérique
PENTEMOY _pr proximité aux pentes >20° et <40° numeérique
PENTEFORTE_pr proximité aux pentes >=40° numeérique
N_pr proximité aux expositions Nord numeérique
E_pr proximité aux expositions Est numeérique
S _pr proximité aux expositions Sud numérique
W _pr proximité aux expositions Ouest numeérique
rugosite indice de rugosité numérique
acces_pr proximité aux acces (pistes, routes, sentiers sans distinction) numérique
sentiers_pr proximité aux sentiers numérique
pisteroute_pr proximité aux pistes et routes numeérique
snow nombre moyen annuel de jours d'enneigement numérique
navi Valeur de NDVI la plus proche dans le temps et dans 'espace = numérique
moyenne annuelle des valeurs cummulées de ndvi sur la période
ndvi_hiver hivernale (janvier,féwrier,mars) numeérique
moyenne annuelle des valeurs cummulées de ndvi sur la période
ndvi_ete estivale (juillet,aout,septembre) numérique
cretes_pr proximité aux lignes de crétes numeérique
hydro_pr proximité aux cours d'eau numérique
aulnaie_pr proximité aux aulnaies numeérique
eboulis_pr proximité aux éboulis numérique
bouleau_pr proximité aux formations a bouleau numérique
pin_pr proximité aux foréts de pins numérique
bruyere_pr proximité aux formations a bruyére numeérique
ffr_pr oroximité aux formation a fétuque sarde et raiponce dentée en scie numérique
genet_pr proximité aux formations a genet numeérique
genevrier_pr proximité aux formations a genevrier numeérique
immortelle_pr proximité aux formation a immortelle d'ltalie numérique
fos_pr proximité aux formation a orpin et saxifrage numeérique
vce_pr proximité aux végétations de cours d'eau numérique
vra_pr proximité aux végétations de rochers d'adret numérique
vru_pr proximité aux végétations de rochers d'ubac numérique
température moyenne sur le période hivernale (janvier, féwvrier,
temp_hiver mars) numérique
température moyenne sur le période de estivale
temp_ete (juillet,aout,septembre) numérique
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Annexe 5

Période hivernale
Résultats du test de randomisation réalisé sur I'analyse K-select durant la période hivernale. Les variables sélectionnées apparaissent en jaune

X11.2709 X12.3722 X21.3556 X21.3724 X21.4071 X24.3555 X27.3552 X28.3549 X31.3725 X35.3553 X35.3726 X54.4065 X73.4066
a) Test de marginalité (Bonferroni, alpha=0,05)

observed 0,98 0,32 2,69 1,14 0,59 0,78 2,75 0,70 2,51 1,43 3,20 0,35 0,56

pvalue 0,002 0,012 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,010 0,002
b) Sélection des variables d'habitat par chaque animal (Bonferonni; alpha=0,05)

alti -0,02 -0,10 0,00 0,01 -0,03 0,03 -0,91 0,16 -0,69 -0,44 -0,69 -0,04 -0,14
rugosite -0,12 -0,44 -0,30 -0,39 -0,36 -0,22 -0,02 -0,42 0,01 -0,12 0,08 -0,43 -0,07
snow 0,09 -0,01 0,44 0,18 -0,05 -0,07 -0,23 0,13 -0,20 -0,19 -0,23 -0,01 0,14

ndvi -0,06 0,05 0,10 0,07 -0,09 -0,17 0,31 0,00 0,25 0,06 0,20 0,01 -0,12
temp_hiver -0,20 -0,11 0,10 0,55 -0,10 -0,23 0,26 0,00 0,27 -0,12 0,19 0,00 0,07

PENTEFORTE_pr 0,43 0,23 -0,77 0,03 0,01 -0,44 -0,45 0,49 -0,65 -0,46 -0,71 0,31 -0,25
S_pr 0,45 0,05 0,55 0,14 0,17 0,17 0,77 0,04 0,67 0,55 0,71 0,01 0,48

pin_pr -0,03 -0,13 0,17 0,30 0,15 -0,30 0,28 -0,03 0,11 0,04 0,14 -0,19 0,06

bruyere_pr 0,38 0,01 0,50 0,19 0,17 0,11 0,63 0,05 0,57 0,42 0,61 -0,03 0,00

ffr_pr -0,22 0,12 -0,64 -0,17 -0,21 -0,17 -0,43 -0,11 -0,32 -0,47 -0,72 0,07 -0,12
genet_pr 0,35 -0,07 -0,21 -0,19 -0,22 -0,05 0,10 0,19 -0,18 -0,10 0,16 -0,12 0,35

fos_pr 0,46 0,11 0,84 0,54 0,52 0,52 0,22 0,23 -0,22 0,25 0,47 0,11 0,15

vce_pr 0,05 0,05 -0,20 -0,38 -0,09 -0,17 0,45 -0,38 0,70 0,44 0,66 -0,04 0,19
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Période estivale
Résultats du test de randomisation réalisé sur I'analyse K-select durant la période estivale. Les variables sélectionnées apparaissent en jaune
X11.2709 X12.3722 X21.3556 X21.3724 X24.3555 X27.3552 X28.3549 X31.3725 X35.3553 X35.3726 X54.4065 X73.4066
a) Test de marginalité (Bonferroni, alpha=0,05)

observed 2,48 0,84 0,62 0,46 7,89 0,99 2,32 1,26 1,70 0,40 0,22 0,10
pvalue 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,004

b) Sélection des variables d'habitat par chaque animal (Bonferonni; alpha=0,05)

alti 0,41 0,06 0,23 0,13 -0,79 0,19 -0,31 0,13 -0,13 -0,08 0,03 -0,01
rugosite 0,46 -0,03 -0,03 0,15 0,81 0,12 0,08 0,82 0,02 -0,27 -0,14 -0,06
snow -0,12 0,10 -0,02 -0,05 -0,58 -0,07 0,16 0,04 -0,30 -0,12 0,07 0,01
ndvi -0,42 0,14 0,03 -0,20 0,71 -0,02 0,33 -0,02 0,22 0,01 0,09 0,09
temp_ete -0,57 -0,07 -0,24 -0,09 0,72 -0,23 0,43 -0,10 0,03 0,11 -0,01 0,03
PENTEFORTE_pr 0,34 0,01 0,10 0,11 -0,79 0,15 -0,58 0,00 -0,34 -0,22 0,10 -0,13
N_pr 0,00 0,01 0,25 -0,08 0,47 0,25 -0,02 0,28 0,05 -0,19 0,01 -0,11
sentiers_pr 0,31 0,00 0,21 -0,06 -0,02 0,47 0,34 0,50 0,65 0,03 0,00 -0,09
hydro_pr -0,16 -0,01 0,00 0,00 1,38 -0,24 0,35 0,00 0,66 -0,01 0,00 -0,09
aulnaie_pr 0,19 0,16 0,33 -0,08 -0,22 0,17 -0,55 0,12 0,00 0,00 0,04 -0,06
eboulis_pr -0,07 -0,73 -0,17 -0,35 -0,14 -0,17 -0,23 -0,07 0,00 0,00 -0,39 -0,04
bouleau_pr 0,00 0,34 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00
pin_pr -0,57 -0,09 -0,30 0,08 0,26 -0,30 0,37 -0,05 0,14 0,01 -0,01 0,02
bruyere_pr 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,00 0,00 0,00 0,07 0,09 0,00 0,00
ffr_pr -0,26 -0,10 -0,15 -0,10 -0,38 -0,21 -0,25 -0,31 -0,35 -0,29 -0,03 -0,08
genet_pr 0,16 -0,09 -0,37 0,03 -0,57 -0,49 -0,57 -0,08 -0,04 -0,25 -0,04 0,12
genevrier_pr 0,83 -0,02 0,04 0,38 -0,13 -0,12 -0,37 -0,24 0,00 0,00 -0,07 -0,07
fos_pr 0,00 0,00 0,00 0,00 -0,20 0,00 0,00 0,00 -0,43 0,20 0,00 -0,03
vce_pr -0,36 0,30 0,01 -0,24 1,03 -0,25 0,09 -0,21 0,50 -0,14 0,11 0,09
vra_pr 0,30 0,06 0,06 0,05 -0,26 0,11 -0,56 -0,02 0,00 0,00 0,09 -0,04
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