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Connaissance & gestion des habitats

Après être passé tout près de l’extinction au milieu du 
xxe siècle, le mouflon de Corse reste aujourd’hui en sursis.  
Les informations dont nous disposons sur sa démographie 
interrogent quant à son avenir, dans un contexte  
où réchauffement climatique et dérangement anthropique 
s’intensifient. Comment l’espèce compose-t-elle avec ces 
facteurs en été, lorsque leur pression est maximale ?  
Début de réponse grâce à la mise en place inédite  
chez un ongulé sauvage d’un protocole de type  
site occupancy1.

Quand thermorégulation  
et dérangement anthropique 
contraignent la distribution estivale 
des mouflons de Corse 
Contribution d’un protocole de type  
présence/absence à une meilleure gestion  
des populations d’ongulés sauvages
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Contact : Frederic.sanchis@oncfs.gouv.fr 1. Méthode qui permet d’estimer la probabilité de présence d’une espèce sur un site  
en prenant en compte sa détectabilité.
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Changement climatique  
et intensification  
des activités récréatives :  
les écosystèmes méditerranéens 
en première ligne

Au cours des dernières décennies, 
l’homme a été à l’origine d’une véritable 
érosion de la biodiversité (Venter et al., 
2016). Si le réchauffement climatique est 
en passe de devenir le principal facteur 
responsable de cette érosion (Sala et al., 
2000 ; Dirzo et al., 2014), d’autres facteurs 
liés aux activités humaines, comme le 
dérangement occasionné par les activités 
de pleine nature (Balmford et al., 2009), 
sont aussi pointés du doigt. Face à ces 
changements, les écosystèmes méditer-
ranéens sont en première ligne car ils 
concentrent l’ensemble des facteurs à 
l’origine de la perte de biodiversité (Sala 
et al., 2000). Ils sont notamment particu-
lièrement sensibles aux effets du réchauf-
fement climatique, et les épisodes de 
sécheresse caractéristiques de ces écosys-
tèmes devraient augmenter en fréquence 
et en intensité dans les années à venir 
(Paeth & Hense, 2005). Ils accueillent par 
ailleurs un nombre croissant de visiteurs. 
La combinaison de ces pressions soulève 
de manière générale de nombreuses ques-
tions quant à la capacité des espèces sau-
vages occupant ces milieux à faire face aux 
changements en cours et à venir.

Une histoire de compromis…

Cette augmentation attendue des tem-
pératures estivales peut engendrer un 
stress thermique important chez les 
homéothermes. En comparaison des 
mécanismes de thermorégulation 
autonome (e.g. transpiration), la thermo-
régulation comportementale est moins 
coûteuse et peut être maintenue plus 
longtemps. Elle constitue donc la prin-
cipale solution adoptée par les animaux 

faisant face à des températures trop 
élevées (Terrien et al., 2011). Elle se mani-
feste en général par une réduction des 
activités produisant de la chaleur (dépla-
cements, rumination chez les grands her-
bivores par exemple) et une sélection 
d’habitats offrant un couvert thermique 
(Van Beest et al., 2012). Les animaux ont 
aussi la possibilité d’adapter leur rythme 
d’activité journalier en utilisant les zones 
d’alimentation aux heures les plus fraîches 
(Aublet et al., 2009).

Face à la présence humaine, même 
constat : quelle que soit l’activité pra-
tiquée, les animaux vont bien souvent 
répondre à la présence de l’homme en 
modifiant leur comportement (Frid & Dill, 
2002). Si la réponse la plus connue est la 
fuite, des réponses moins immédiates 
peuvent aussi être mises en place, comme 
un report des activités aux heures ou dans 
les habitats les moins exposés à ce qui est 
perçu par l’animal comme un danger 
potentiel (Miller et al., 2001 ; Knight & 
Gutzwiller, 2013 ; Marchand et al., 2015a). 
Qu’il s’agisse de limiter le risque de ren-
contre avec les humains ou de réduire les 
coûts de thermorégulation, les animaux 
sont donc en permanence confrontés à 
des choix difficiles : se protéger (contre 
les « prédateurs », contre la chaleur) ou 
s’alimenter (food/cover trade-off – Lima 
& Dill, 1990 ; Mysterud & Østbye, 1999).

… qu’il reste à écrire  
pour le mouflon de Corse

Ces choix sont particulièrement cri-
tiques chez les paisseurs (les mangeurs 
d’herbes) comme le mouflon de Corse, 
pour lequel les grands espaces ouverts 
d’altitude sont des zones d’alimentation 
privilégiées en été, mais aussi des espaces 
exposés aux températures élevées et de 
surcroît soumis à la pratique de plus en 
plus intense de la randonnée. On sait 
pourtant très peu de chose sur les choix 

faits par cette espèce, notamment en 
période estivale, alors que les contraintes 
thermiques et la fréquentation humaine 
sont à leur maximum.

Avec une augmentation de température 
moyenne de + 1,5 °C sur ces 50 dernières 
années et une fréquentation des sentiers 
de randonnée en hausse constante, la 
Corse est au cœur des changements 
globaux qui touchent les écosystèmes 
méditerranéens. L’île de beauté constitue 
à ce titre un territoire d’étude privilégié 
pour mieux comprendre les effets de ces 
changements sur la faune sauvage, et le 
mouflon de Corse s’y impose comme un 
modèle d’étude de choix. En effet, plus de 
30 000 personnes parcourent chaque 
année le GR 20, qui se situe au cœur de 
l’aire de distribution Nord de la population 
de mouflons. Par ailleurs, des travaux 
montrent que les récentes canicules ont 
obligé les mouflons de populations conti-
nentales à modifier leur utilisation de 
l’espace et leur rythme d’activité, avec des 
conséquences en cascade sur leur crois-
sance et même sur la survie de leur jeune 
(Garel et al., 2004 ; Bourgoin et al., 2011 ; 
Marchand et al., 2015b). Ces éléments 
interrogent, notamment au regard de la 
faible dynamique démographique des 
populations insulaires. Les indices de 
reproduction enregistrés sur l’île sont en 
effet parmi les plus faibles (0,2-0,4) qui 
ont pu être observés pour l'espèce 
(Benedetti et al., non pub. ; Ciuti et al., 
2009). Ceci a d’ailleurs valu au mouflon 
de Corse d’être classé par l’IUCN sur la 
liste rouge des espèces vulnérables, sans 
pour autant que les causes de cette faible 
productivité soient clairement identifiées. 
Enfin, la valeur patrimoniale de ces popu-
lations, qui ont conservé un ensemble de 
gènes rares, véritables vestiges des popu-
lations originelles dont elles sont issues 
(Chessa et al., 2009), a récemment justifié 
de modifier le statut de protection du 
mouflon de Corse au niveau français 
(encadré 1).
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   Mouflon de Corse mâle.

 Encadré 1 •  Un nouveau statut réglementaire  
pour le mouflon de Corse

Depuis le 1er mars 2019, le mouflon de Corse est inscrit sur la 
liste des espèces protégées au niveau national (arrêté du 
1er mars 2019 relatif au statut du mouflon en collectivité de 
Corse – J.O. du 16 mars 2019). Avec cet arrêté, le législateur 
traduit dans le droit français la distinction qui existe sur le plan 
génétique entre les populations de mouflons de Corse (Ovis 
gmelini musimon var. corsicana) et les populations de mouflons 
d’Europe continentale, dénommés mouflons méditerranéens 
(Ovis gmelini musimon × Ovis sp.), qui peuvent présenter des 
niveaux d’hybridation variables avec d’autres Ovis sauvages et 
domestiques.
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protocole d’échantillonnage original, en 
plusieurs étapes, qui repose non pas sur 
un tirage aléatoire des sites, mais sur un 
tirage aléatoire des accès qui rendent 
visibles les sites à distance (Sanchis, 2018). 
Grâce à cette méthode, 190 sites répartis 
de façon aléatoire au sein de l’aire de 
répartition de la population de mouflons 
du Cinto ont été échantillonnés (figure 2).

La présence de mouflons dépend 
des refuges thermiques…

La température a une influence négative 
directe sur la probabilité de détection des 
mouflons (figure 3 a). Lorsqu’ils sont pré-
sents sur un site, il y a environ deux fois 
plus de chances de les observer par une 
température de 10 °C que par une tem-
pérature de 30 °C. Ce résultat s’explique 

C’est donc à la fois pour des questions 
de gestion et de conservation des popu-
lations, et parce que le mouflon de Corse 
est attendu être particulièrement sensible 
et/ou exposé aux effets des activités 
humaines, qu’une étude a été lancée en 
2016. Parmi les différents objectifs pour-
suivis, il apparaissait notamment 
important de mieux comprendre les 
conséquences du dérangement anthro-
pique et des contraintes thermiques sur 
la distribution de cette espèce.

Protocole de type présence/
absence à large échelle :  
une première sur des ongulés  
en France

Un protocole de type site occupancy 
(Mac Kenzie et al., 2002) a été utilisé pour 
quantifier et expliquer la probabilité de 
présence des mouflons en fonction de 
différentes variables d’habitats. Cette 
déclinaison des modèles de présence/
absence sur des ongulés sauvages est 
inédite à notre connaissance, au moins en 
France. Les données ont été collectées sur 
la population du Cinto au cours de l’été 
2016 : chaque site échantillonné a été 
observé à distance au cours de trois pas-
sages successifs pour déterminer la pré-
sence ou l’absence d’individus (figure 1).

Les données obtenues ont permis d’es-
timer à la fois la probabilité qu’un site soit 
occupé par l’espèce, et la probabilité de la 
détecter sachant qu’elle est présente sur 
un site. Différentes co-variables, environ-
nementales ou anthropiques, ont ensuite 
été testées dans des modèles statistiques 
pour expliquer les variations observées 
dans les probabilités de détection et d’oc-
cupation. Pour fournir des résultats non 
biaisés, ces analyses sont soumises à plu-
sieurs hypothèses. Il faut notamment que 
chaque site soit fermé démographi-
quement (i. e. le statut d’occupation d’un 
site ne change pas entre le premier et le 
dernier passage). Les observations de 
terrain ont donc eu lieu sur des sites suf-
fisamment grands (500 × 500 m), situés 
en zones ouvertes d’altitude (> 800 m) 
dans lesquelles les animaux concentrent 
leurs déplacements en période estivale, et 
où les conditions sont compatibles avec 
une approche par observation à distance 
(figure 2). Les trois passages sur un site 
étaient également relativement rap-
prochés dans le temps pour satisfaire à 
l'hypothèse de population fermée.

En zone de montagne, un  nombre indé-
terminé de sites potentiellement dispo-
nibles ne sont pas visibles à distance, en 
raison du nombre limité d’accès (sentiers, 
pistes, routes) et du relief. Pour contourner 
ce problème, nous avons élaboré un 

Figure 2  Transects et sites échantillonnés au sein de l’aire de répartition du Cinto.  
Les sites correspondent à des quadrats de 500 × 500 m, en zone ouverte d’altitude (> 800 m).  
Les transects correspondent à tous les accès (routes, pistes, sentiers), redécoupés en tronçons de taille 
égale, permettant des observations à distance sur la base du relief local.

Figure 1  Protocole de type site occupancy utilisé pour estimer les probabilités d’occupation  
et de détection des mouflons, en fonction de différentes co-variables environnementales 
et anthropiques. 
Dans cet exemple, 4 sites sont observés trois fois.
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Les aulnaies seraient 
recherchées par les

mouflons en période 
estivale pour leur 

fonction de refuge 
thermique.
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aussi offrir une protection face aux 
insectes piqueurs en journée. Cette 
recherche de couverts thermiques en 
période estivale a aussi été identifiée chez 
d’autres ongulés des régions monta-
gneuses ou boréales (bouquetin (Aublet 
et al., 2009) ; élan (Van Beest et al., 2012)) 
et chez le mouflon méditerranéen 
(Marchand et al., 2015b).

… et du dérangement

Le dérangement lié aux activités 
humaines a lui aussi un impact direct sur 
la probabilité d’occupation d’un site : 
toutes choses étant égales par ailleurs, les 
sites situés à plus de 500 m des sentiers 
et routes les plus fréquentés par l'homme 
(proximité = 0) ont plus d’une chance sur 
deux d’être occupés par les mouflons en 
été, contre moins de 20 % pour les sites 
localisés à leur proximité immédiate 
(proximité = 1 – figure 4). Cet évitement 
a été observé chez d’autres espèces de 

par une diminution de l’activité et des 
mouvements des animaux lorsque les 
températures augmentent, et par une 
utilisation accrue des refuges thermiques 
(cf. ci-dessous), ce qui les rend plus diffi-
cilement détectables à distance (Bourgoin 
et al., 2011 ; Cazau et al., 2011 ; Marchand 
et al., 2015b).

Les deux variables environnementales 
les plus importantes pour expliquer la 
présence de mouflons sur les sites échan-
tillonnés, liées à la contrainte thermique, 
sont la surface d’aulnaie et la durée de 
l’enneigement annuel. La probabilité 
d’occupation d’un site augmente ainsi 
avec la surface d’aulnaie (figure 3b) et la 
durée de l’enneigement (figure 3c), avec 
un effet bien plus marqué de ce dernier 
facteur. Ces deux variables d’habitats sont 
caractéristiques des secteurs frais d’al-
titude, qui offrent un couvert thermique 
aux mouflons en période estivale. Les sites 
où prédomine l’aulnaie odorante (Alnus 
alnobetula subsp. suaveolens), qui forme 
une strate arbustive très dense, pourraient 

Figure 4   Influence du dérangement anthropique 
sur la probabilité d’occupation des sites 
échantillonnés par le mouflon.

Le risque représenté par les humains est probablement perçu par 
les mouflons comme maximal à proximité immédiate des sites les 
plus fréquentés par l'homme et devrait décroître à mesure que l'on 
s'en éloigne pour devenir négligeable au-delà d'une certaine 
distance. Afin d’intégrer cette perception probablement non 
linéaire que l’animal a du dérangement anthropique, nous avons 
fixé à 500 m le seuil au-delà duquel le dérangement tel que perçu 
par les mouflons est supposé nul.

Figure 3  Influence du facteur thermique  
sur les probabilités de détection (a) 

et d’occupation des sites par les mouflons, qui se 
manifeste à travers la surface d’aulnaie (b) et le nombre 
annuel moyen d’images satellitaires où le site est 
enneigé (c).
Données issues des images MOD10A1 du satellite MODIS TERRA, 
résolution temporelle 8 jours (c). Les aires colorées en rouge 
correspondent aux intervalles de confiance à 95 %.
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   Les sites situés à 
plus de 500 m des 
sentiers et routes les 
plus fréquentés par 
l’homme ont plus 
de 50 % de chances 
d’être occupés par 
les mouflons en été, 
contre moins de 20 % 
pour les sites localisés 
à leur proximité 
immédiate.

©
 F

. S
an

ch
is

/O
N

CF
S



Connaissance & gestion des habitats30

           N° 324 ❙ 3e trimestre 2019

classement des zones écologiques les plus 
favorables a pu être proposé, en calculant 
le pourcentage de surface où la probabilité 
d’occupation prédite par le modèle occu-
pancy est supérieure à 75 % (figure 7). Ces 
travaux ont ainsi trouvé une application 
directe, en apportant aux instances déci-
sionnaires des éléments permettant de 
choisir le site de relâcher qui présentera 
le meilleur compromis entre écologie, 
acceptation locale et moyens humains et 
matériels.

l’ONCFS a été missionné pour définir des 
zones écologiquement favorables pour les 
futurs relâchers. L’étude qui a été mise en 
œuvre s’appuie sur différentes méthodes 
(Charrier et al., 2018), et intègre entre 
autres les prédictions des modèles d’occu-
pation de sites présentés ici pour la popu-
lation du Cinto. Ces modèles ont permis 
de prédire des zones d’habitats estivaux à 
priori favorables au sein des zones 
ouvertes d’altitude, sur cinq massifs sélec-
tionnés au préalable (figure 6). Un 

mouflons (Pelletier, 2014), et notamment 
chez le mouflon méditerranéen (Marchand 
et al., 2015a). Elle peut aussi se manifester 
à l’échelle individuelle par une modifi-
cation du rythme circadien, les mouflons 
étant capables de moduler leur utilisation 
des habitats fréquentés par les humains 
en fonction des heures de la journée où le 
dérangement est le plus fort (cf. Marchand 
et al. (2015a) pour le mouflon méditer-
ranéen et Ohashi et al. (2013) pour le 
sanglier. Pour le mouflon de Corse, voir 
l’encadré 2).

Application directe  
pour la définition de futures 
zones de réintroduction

Les résultats obtenus soulignent l’im-
portance pour les mouflons d’être loin de 
sources de dérangement anthropique et 
de pouvoir évoluer dans des habitats leur 
offrant un couvert thermique en été. Dans 
le contexte des changements globaux 
évoqué précédemment, il apparaît indis-
pensable de prendre en compte ces fac-
teurs anthropiques et thermiques lorsqu’il 
s’agit d’évaluer la qualité d’un habitat pour 
les mouflons de Corse en période estivale. 
Ces connaissances ont nourri la réflexion 
concernant la définition d’un programme 
de réintroduction dont fait l’objet la popu-
lation de Bavella, au sud de l’île. Cette 
population forme avec celle du Cinto le 
second noyau insulaire de mouflons en 
Corse (figure 2). Dès la fin de l’année 2019, 
une réintroduction de mouflons qui 
avaient été prélevés in natura pour être 
élevés en enclos est prévue en périphérie 
de l’aire de répartition de cette population 
de Bavella. Ce programme est piloté par 
le Parc naturel régional de Corse, et 
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   Femelle équipée d'un collier VHF dans le 
cadre du programme régional de recherche  
et de développement sur le mouflon de Corse.

 Encadré 2 •  Adaptation du mouflon de Corse au dérangement 
humain à l’échelle journalière

Entre 2011 et 2015, 18 mouflons de la population d’Asco ont été équipés de col-
liers GPS. Pour une partie d’entre eux, le domaine vital d’été est traversé par le 
GR 20. Les analyses préli-
minaires réalisées sur les 
localisations enregistrées à 
l’échelle circadienne ont 
montré que la distance 
moyenne des animaux aux 
sentiers évoluait au cours 
de la journée, avec une 
nette augmentation aux 
heures où la fréquentation 
par les randonneurs était la 
plus forte (5 h 00-18 h 00 
UTC, soit 7 h 00-20 h 00 
heure locale – figure 5).

Figure 5  Évolution de la distance moyenne aux sentiers 
sur un cycle de 24 heures, de juillet à septembre, 
pour les mouflons dont le domaine vital  
est traversé par le GR 20.
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consomme majoritairement des gra-
minées ou d’autres espèces herbacées (en 
moyenne 60 % selon Marchand et al., 
2013), fréquente des habitats ouverts qui 
sont probablement aussi les plus exposés 
à la chaleur et au dérangement, et peut-
être qu’en été sa priorité reste la recherche 
d’un refuge. Mais ce résultat pourrait aussi 
illustrer une autre réalité : la quasi-absence 
de ressources herbacées. Moins de 3 % des 
habitats sont par exemple classés en 
pelouse sur la zone d’étude. Quand l’herbe 
devient trop difficile à trouver, les animaux 
se reportent alors sur des ressources de 
moins bonne qualité mais plus abon-
dantes. Ce phénomène est particuliè-
rement vrai chez le mouflon, dont la 
morpho-physiologie lui permet de digérer 
des végétaux de moins bonne qualité, 
riches en cellulose. Qualité et quantité des 
ressources disponibles pourraient d’ail-
leurs contribuer à la faible dynamique 
démographique des populations du 
mouflon de Corse (Ciuti et al., 2009). Ces 
résultats soulignent l’intérêt d’en 
apprendre plus sur ce qui compose son 
régime alimentaire et influence ses choix 
d’utilisation et de sélection de l’habitat au 
cours de différentes saisons, en fonction 
d’autres contraintes qui lui sont propres.
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Ces protocoles peuvent également être 
répétés dans le temps pour modéliser des 
changements de distribution tout en anti-
cipant sur les efforts à produire pour 
obtenir une précision donnée en s’ap-
puyant sur des tests de puissance. 
Développées depuis maintenant presque 
vingt ans et très utilisées sur de nombreux 
taxons, ces approches ont été peu appli-
quées aux ongulés mais pourraient se 
révéler particulièrement adaptées à ces 
espèces, comme le suggère le travail pré-
senté ici.

Un volet alimentaire  
qu’il reste à explorer

Si nos résultats permettent de mieux 
caractériser un habitat favorable au 
mouflon en période estivale pour l’aspect 
refuge (thermique ou vis-à-vis du déran-
gement), il est plus difficile de se pro-
noncer sur la partie alimentation. En effet, 
aucune des variables environnementales 
supposées favorables à l’espèce en termes 
de ressources alimentaires n’a permis 
d’expliquer la probabilité qu’un site soit 
plus ou moins occupé (voir Sanchis, 2018). 
Affaire de compromis ? Ce paisseur, qui 

Quel bilan des modèles  
de présence/absence

Ces protocoles de type occupation de 
sites peuvent apparaître plus lourds à 
mettre en place que des protocoles de 
type présence seule, pour lesquels la col-
lecte de données peut être plus aisée (ex : 
données GPS). Ils offrent cependant un 
grand nombre d’avantages, comme celui 
de fournir des prédictions plus précises et 
moins soumises aux biais spatiaux dans 
les efforts de prospection, ou encore de 
pouvoir modéliser explicitement les fac-
teurs impactant la détection et donc de 
corriger ces sources de biais potentiels. 
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   Cette étude a trouvé une application 
directe en apportant aux instances 
décisionnaires des éléments d'aide 
à la décision dans le choix du futur 
site de relâcher qui présentera le 
meilleur compromis entre exigences 
écologiques du mouflon, acceptation 
locale et faisabilité technique.

Figure 6  Exemple de carte produite sur une des zones présélectionnées  
(Massif du Renosu, délimité en rouge) pour les futurs relâchers en périphérie  
de l’aire de répartition de la population de mouflons de Bavella.  
Le site est considéré comme favorable (en bleu sur la carte) pour la période estivale lorsque  
sa probabilité d’occupation prédite par l’approche occupancy est supérieure à 75 %.

Figure 7  Pourcentage de surface pour chaque zone  
de relâcher présélectionnée présentant  
une probabilité d'occupation par les mouflons 
supérieure à 75 % .
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La faiblesse de la ressource alimentaire, 
tant sur le plan quantitatif que 

qualitatif, pourrait contribuer à la faible 
dynamique démographique observée 

chez le mouflon de Corse.


