N° d’ordre: 2005-264 Année 2005

THESE
présenté devant 'UNIVERSITE CLAUDE BERNARD - LYON |

pour 'obtention du

DIPLOME DE DOCTORAT
(arrété du 25 avril 2002)

Soutenue le 14 décembre 2005

par

Clément CALENGE

Des outils statistiques pour ’analyse des semis de
points dans ’espace écologique

Composition du jury

Directeurs : Mme Anne-Béatrice DUFOUR
M. Daniel MAILLARD

Rapporteurs : M. Antoine GUISAN
M. Patrick DUNCAN

Examinateurs : M. Christian GAUTIER
M. Francis LALOE

UMR CNRS 5558
Laboratoire de Biométrie et Biologie Evolutive
Université Claude Bernard LYON | - Bat G. Mendel
43, boulevard du 11 novembre 1918
69622 Villeurbanne



REMERCIEMENTS

Je voudrais tout d’abord remercier tous les membres du guiypnt accepté de juger ce
travail, et qui m’ont fait part de leurs remarques pertieerors de la soutenance.

Je remercie également Ilffice national de la chasse et de la faune sauvage qui a financé ce
travail.

Je voudrais exprimer toute ma gratitude a Anne-Béatricerufjui m’a souvent prodigué
ses conseils dans de nombreux domaines (collaboratiatestién d’articles, etc.), qui a sou-
vent su apporter une structure a un esprit pas toujourstgesise, et qui m’a toujours soutenu
lors de ces trois années. Merci pour ces nombreux conseils.

Je suis également extrémement reconnaissant a Daniebhaijli m’a suivi et soutenu
dans ma formation en tant que biométricien depuis 1998. d tmujours encouragé a suivre
cette voie, et c’est lui qui m’a convaincu de me lancer datte @¥enture.

Je remercie aussi Daniel Chessel pour m’avoir fait profieesalgrande expérience et de ses
connaissances en biométrie, lors des nombreuses distsisgie Nous avons pu avoir.

Je voudrais également exprimer toute ma gratitude aux mesnales Conservatoires et Jar-
dins Botanigues de Geneéve. lls m’ont permis de prendre dul vés-a-vis de ma position de
biométricien. Je voudrais remercier en particulier Rodel@pichiger, Bastian Bise et Cyrille
Chatelain, avec qui j'ai étroitement collaboré.

Je remercie également Gaélle Darmon pour sa gentillesagetissa patience lors de notre
collaboration. Merci aussi pour m’avoir accueilli en Basigeé m’avoir montré que les chamois
et les mouflons n’étaient pas que des points sur des cartes.

Je tiens également a remercier les nombreuses personnafgtipermis d’améliorer di-
rectement ou indirectement la qualité des outils de la pmognatheque adehabitat, et notam-
ment Mathieu Basille, qui y a non seulement implémenté 'BENfRais qui a aussi relu toutes
les fiches d’aides une a une, en m'indiquant plusieurs imestoés et erreurs dans les fonctions.

Je voudrais également remercier Paolo Cavallini, Sander, @btous les membres de Fau-
nalia (Italie), qui ont &ectué un travail considérable pour la création et I'ergretiu groupe de
travail Animove.

Un grand merci a tous les membres du laboratoire de BiomgitBéologie Evolutive pour
m’avoir accueilli pendant ces trois années.

Je voudrais enfin exprimer toute ma gratitude a ma famillemjaisoutenu au cours de mes
études et m’a permis d’arriver jusque-la.



A Sandrine...



RESUME

La mise en relation d’un ou de plusieurs semis de points ageadrtes de variables en-
vironnementales est centrale en Ecologie. Les points septént en général des localisations
d’individus d’'une ou de plusieurs especes. Cette thésept@sine démarche pour identifier
les variables environnementales qui sont le plus structesade la distribution des points. Elle
repose sur I'exploration des données dans I'espace gdugtegpet dans I'espace défini par les
variables environnementales (espace écologique). lyaaa'un seul semis et celle de plusieurs
semis de points sont considérées. Des collaborations omigpde développer ou d’améliorer
des outils d’analyse spatiale (analyse discriminante sateurs propres du graphe de voisi-
nage) ou écologique (ENFA, analyse K-select, analyse rietiso des rapports de sélection),
reposant sur la théorie de I'analyse factorielle. Une bthique de fonctions pour le logiciel R,
adehabitat, a été programmée pour faciliter cette démaranalyse.

Mots-clés: adehabitat, autocorrélation, analyse discriminanterigioie, distribution spatiale,

espace écologique, espace géographique, logiciel R, maditgi niche écologique, processus
de points, schéma de dualité, sélection de I'habitat, sdenoints, spécialisation



ABSTRACT

Relating one or several point patterns with maps of enviremtad variables is at the very
core of Ecology. The points are generally the locations ditiduals belonging to one or several
species. This thesis describes an analysis approach tifydiie variables that most strongly
affect the point distribution. We stress the importance of @afaoration in the geographical
space and in the space defined by the environmental vari@delgical space). The analysis
of one pattern and that of several point patterns are coreld€ollaborations have allowed the
development or the improvement of tools for spatial (dieénant analysis of the eigenvectors
of neighbourhood operator) or ecological analysis (ENFAseifect analysis, factorial analysis
of selection ratios). These methods rely on the theory dabfad analysis. A package of func-
tions for the R software, adehabitat, has been programmieditidate this analysis approach.

Keywords: adehabitat, autocorrelation, discriminant analysismatyy, spatial distribution,
ecological space, geographical space, R software, méitgjrgcological niche, point process,
duality diagram, habitat selection, point pattern, sgeaton
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Introduction

Ces trois années de thése m’ont permis d’apprendre la deenbi@métrique. J'avais initia-
lement une formation de biologiste (Maitrise de Biologis Bepulations et des Ecosystéemes),
complétée ensuite par un DESS de Biostatistique. J'ai sperimétier d’ingénieur en Bio-
statistique, métier qui exige des compétences techniquéathématique et en Informatique
pour pouvoir appliquer, de fagon presque répétitive, utacenombre de méthodes statistiques
“standards” afin de valoriser les données des biologisigan8is de stages, puis deux mois
de vacations, suivis de 2 ans d’objection de conscience fid®national de la chasse et de
la faune sauvage (ONCFS) m'ont permis d’adapter ces comgesdeechniques aux questions
posées dans le domaine de la gestion de la faune sauvagenpe passé dans cet organisme
s’est concrétisé par la rédaction de plusieurs articles das revues scientifiques {MLARD
et al. 2001, Cuience et al. 2002a, MuLarp et al. 2002, Gwience et al. 2002b, 2003, 2004,
JuLien et al. 2004, GiLence et al.2005b, Benor et al. 2005).

Mais lorsque s’est posée la question de la sélection deitdtgtar le sanglier en milieu
méditerranéen, je me suis trouvé face a un probleme powellézpisolutions techniques étaient
a ma connaissance inexistantes dans la littérature daemeti L'analyse des données de radio-
pistage collectées sur le sanglier posait la question stavaComment déterminer ce qu’il peut
y avoir de commun ou de fiérent dans la sélection des meilleurs types d’habitatslpaigurs
animauxau sein de leur domaine vitdlorsque I'habitat est décrit par plusieurs variables en-
vironnementales ? C’est cette question qui a constitué lavatimn principale de la thése. J'ai
donc amorcé ce travail avec pour objectif principalfifteer un savoir-faire technique dans une
équipe dont la réputation de solidité scientifique n’étamsp faire. Mon objectif était ambi-
tieux : il s’agissait de développer une démarche statistfgrrmettant I'analyse de la sélection
de I'habitat par la faune sauvage, de facon a dispaséoutes circonstances, quelles que soient
les donnéesd’une solution technique qui permette leur analyse, etrgovoie des résultats
immédiatement interprétables par le biologiste (objet#idrit dans GLenge 2002). La mise en
évidence des interactions entre la faune sauvage et se¢athattant un probléme situé au coeur
méme de I'Ecologie, on peut mesurer I'importance de I'enjeu

J'ai donc commencé cette thése avec cette vision “techhipie Biométrie, en ayant deux
objectifs prioritaires : (i) développer une méthode quinpette de répondre a la question qui
avait motivé cette these, et (ii) apporter aux biologistes autils informatiques permettant de
mettre en ceuvre des techniques déja existantes, grace @glammation d’'une bibliotheque
de fonctions pour le logiciel R. Le développement de I'apali-select (ELene et al. 2005a)
m’a permis d’atteindre le premier objectif. J'ai ensuitegmammeé la bibliothequadehabitat



pour atteindre le second fGinge soumis). Cette bibliothéque est aujourd’hui disponiblelsu
réseau qui distribue le logiciel R.

Mais c’est au cours de ma deuxiéme année de these que j'aemapris conscience de
I’écart pouvant exister entre le métier d’'ingénieur et cdkichercheur. Danieli@sseL (Labo-
ratoire de Biométrie, Université Lyon 1) m’a effet mis en relation avec les Conservatoires et
Jardins Botaniques de Genéve (CJB), afin d'initier une bolation dont le but était d’analyser
la distribution de plusieurs espéces arborées paraguagenhéchelle continentale, en se ba-
sant sur une liste d'occurrences d’especes établie d'égsdacalisations de préléevements des
échantillons des herbiers du Missouri et de Genéve. Lesélmm premiére vue, semblaient
en dfet présenter une certaine parenté avec les données deprsidige. Dans les deux cas, on
dispose de semis de points défélients types (animaux ou espéces) distribués dans I'espace
géographique, et I'on cherche a caractériser cette disii (distribution des domaines vitaux
ou structuration de la composition végétale). Dans le cedreette collaboration, la mise en
évidence de cette distribution devait permettre de tireramclusions sur le mode d’organi-
sation de la végétation au Paraguay, et d’aider les bidkgyés construire un modéle décrivant
I’évolution de cette organisation depuis la derniere geagldciation, au Pléistocene.

Lorsque je travaillais pour TONCFS, ma connaissance deldBdgraphie de I'espéce étu-
diée et un contact quotidien avec les personnes chargéagdstson me permettaient de savoir
a priori les résultats que j'étais censé trouver, et ce savoir guataanalyses indépendamment
des données, une stratégie par ailleurs courante en Bologinme l'indiquent dMassoNE
et al. (1993). En revanche, le domaine de la Biogéographie sudiceime m’était comple-
tement étranger, et je ne possédais aucune connaissargghgtdsociologie paraguayenne
sur laquelle m’appuyer pour tirer ces conclusions biolaogg] Mon savoir-faire technique ne
m’était pas d’'une grande utilité face a ces données radicaienouvelles que sont les données
d’herbiers, qui soulévent des problémes originaux (poesdiéchantillonnage non uniforme
sur la zone d’étude, recueil des données sur plus d'un siétdg. Il m’est ainsi apparu qu’un
macon habile n’est pas nécessairement un bon architecte.

C’est grace a de longues discussions avec les biologiste€d®, a la fois de vive voix
et par messages électroniques, et grace a des analysesatips, que la base de données a
pu étre établie (suppression de certaines espéces tr@p dar@ombreuses données d’origine
incertaine, de sources de données dont la validité étaisesem question, etc.). C'est au fur et a
mesure de ces analyses préliminaires que le problemeJémtent posé en termes biologiques,
a pu étre traduit sous la forme de questions statistiqué&selu patesanalyses. Cette collabo-
ration s’est traduite par la rédaction d’un article ideatifiles grandes structures végétales en
Ameérique du Sud (Scrhiger et al.2004) et par un autre article en deux parties soulignantle ca
ractére complétement original des données d’herbier,reédassité des analyses exploratoires
pour comprendre leur structure. La premiére partie, punemeéthodologique, illustre les liens
existant entre trois méthodes permettant ce type d’analgse une développée dans le cadre de
cette thése, I'analyse discriminante sur vecteurs prageemisinage (&LenGe et al. 2006). La
seconde partie illustre la démarche d’analyse utilisée poalyser les occurrences d’especes
issues d’herbier (&cuicer et al. 2006b). Une synthése de ces trois articles a été présentée au
colloque d’Edimbourg en septembre 2004, et a fait I'objeindchapitre dans un livre traitant
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des savanes tropicales(Snucer et al. in pres$. Enfin, un article méthodologique introduisant
la méthode du noyau comme outil exploratoire des semis degen Biogéographie a été ré-
digé et soumis &pplied Vegetation Scien¢EaLeNGe et al. soumis).

Cette collaboration m’a permis de prendre conscience dédessité de définir une position
sur le plan scientifique. La Biométrie n’est pas une simp@etiechnique, c’est un véritable
métier, comme je le montrerai dans ce mémoire. J'ai, paeallént au travail précédent, initié
une autre collaboration avec Gaélle Darmon (LaboratoirBidenétrie, Université de Lyon).
Cette collaboration a pour objectif de mettre en évidensedrteractions entre deux espéces
d’ongulés de montagne : le chamois et le mouflon. A I'heureadédaction de ce mémaoire, le
travail est encore en cours, et la soumission prochaine afticle sur le sujet est prévue. La
collaboration avec les CJB m’a permis d’aborder le problewes une toute autre approche que
celle que j'aurais utilisée a mon entrée en these (approsbgayais d’ailleurs en premier lieu
abordée, mais que je ne présente pas ici, pour des raisotes lgaeeur comprendra).

Les nombreuses collaboratiorfieetuées dans le cadre de cette these m’ont amené a utiliser
des outils relevant de flléerents champs de la Statistique (processus de points, acedualité,
modéle linéaire généralis€) et de I'Ecologie (gestion dalme sauvage, Biogéographie). Ce
mémoire est organisé de fagon a présenter ces outils daadre de la démarche biométrique
gue je me suis appropriée. Celle-ci est avant soigntifiqgueet non plus simplement technique.
Mes recherches prennent donc place dans un contexte sdigidhaire incluant 'Ecologie, les
Mathématiques et I'lnformatique, contexte qui fait I'objke la partie suivante.



Chapitre 1

Problématique

Les nombreux facteurs qui influencent l'utilisation de jjase par la faune sauvage peuvent
étre classés en deux grandes catégories. La premiére auhgaex qui traduisent les interac-
tions avec les autres animaux, tels que la prédation et lpétition inter ou intra-spécifique. La
seconde correspond a la combinaison des caractéristigueswdironnement (climat, altitude,
composition de la végétation, etc.) qui permet I'occupatune zone, incluant la survie et la
reproduction des animaux. Réussir a isolefféeparticulier de I'environnement est un enjeu
majeur aujourd’hui dans de nombreux domaines de I'Ecolagfie cette influence reflete les
exigences écologiques de I'espece étudiée.

Les études visant a expliquer la distribution d’étres vigaur une zone par les structures
environnementales sont donc trés fréquentes dans latittérscientifique. Elles peuvent étre
conduites a plusieurs échellesiason 1980) : il peut s’agir de mettre en évidence les facteurs
bio-climatiques qui influencent I'aire de répartition dauaspece (e.g.1kzeL et al. 2002), de
déterminer les variables guffactent les variations de densité d’une population d’ankrsau
une zone (e.g. MLy et al. 2002), ou d’isoler les caractéristiques de I'environnenaative-
ment recherchées par un animal au sein de son domaine vifal@iscuer et al. 1993).

Des données sont alors recueillies par les biologistes afrégbndre a ces questions. Les
moyens mis en ceuvre peuvent étre tres variés en fonctiorédeelle a laquelle I'étude est
effectuée. Par exemple, la distribution des animaux d’unecespé une zone de quelques cen-
taines d’hectares peut étre échantillonnée grace au parpan des observateurs de transects
placés aléatoirement sur la zone ; 'ensemble des lodalisaties animaux détectés lors de ces
opérations constitue un semis de points qui reflete lestimsade densité de la population sur
la zone (DeeLe 1983). Si I'échelle de travail est plus fine, par exempleahjectif est de mettre
en évidence les zones dans lesquelles un animal recheratmus#ture, d’autres techniques
telles que le radio-pistage peuvent étre utilisées ; I'enide des localisations des animaux sui-
vis constitue un ou plusieurs semis de points qui refletedaildution du temps passé par les
animaux dans les flerentes zones qui leur sont accessibles. Ces deux exeng@esihqu’un
maigre échantillon de la trés vaste diversité des méthotlesables par les biologistes pour
étudier I'utilisation de I'espace par la faune sauvage.

Une fois ces données collectées, c’est I'analyse staisstigii met en évidence l'influence
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particuliere de I'environnement sur la distribution degaaux. Notre but est précisément de
développer une approche statistique permettant de casacti distribution spatiale d’'un ou
plusieurs ensembles d’organismes a partir d’'un ou plusisemis de points, puis de mettre en
relation cette distribution avec les caractéristiqueseate/ironnement afin d’en déterminer les
variables les plus structurantes. Nous concentrerong attgntion sur la possibilité de disso-
cier les dfets de I'environnement des autres influences pouvéedttar cette distribution.

Ce chapitre décrit le cadre théorique dans lequel cette thgsd place. L'accent est mis
sur ses implications en termes de problématique écologajumtamment dans le domaine de
la gestion de la faune sauvage. Nous décrivons égalemeypdale données qui est au centre
de ce mémoire, c’est-a-dire les semis de points. Enfin, nitusduisons la démarche choisie
pour les analyser.

1.1 PROBLEMATIQUE ECOLOGIQUE

1.1.1 Importance de I'étude de la sélection de I'habitat enegtion de la
faune sauvage

Le but de la gestion de la faune sauvage est de permettrexstee entre 'Homme et
la faune sauvage, pour le bénéfice des deux, et en minimesaptdblémes pouvant survenir
entre eux (e.g. les dégats qu’occasionne la faune sur leses). La gestion durable de la faune
atteint ces objectifs par le contréle ou la manipulation pigsulations d’animaux sauvages et
de leurs habitats.

Elle nécessite la connaissance des facteurs pouvant influenfonctionnement démogra-
phique de ces populations, ainsi que des échelles spapatéaentes auxquelles ils doivent
étre étudiés. Les mécanismes de régulation des populatossnt par exemple pas forcément
les mémes a des échelles fines, avec I'existence possiblaudepspulations hétérogénes dé-
mographiquement, qu’a des échelles plus vastes. |derdifigiels niveaux de fonctionnement
se déroulent les fférents processus a méme d’entrainer des variations dépmiguas est no-
tamment essentiel pour la mise en place des schémas dépatdem de gestion de la faune
sauvage.

Répondre a ces besoins de gestion et de conservation deatmmminaturelles nécessite
en outre d’établir des modéeles prédisant I'impact des naatifins environnementales suscep-
tibles d’intervenir a dférentes échelles sur la dynamique des populations. Pelodgitemps,
les écologues ont considéré I'habitat comme homogéne ditodié la dynamique des popu-
lations a travers le temps avec peu d’attention pour sa ceampe spatiale. Or pour un méme
effectif, cette dynamique serafirente selon sa distribution (variabilité de la nourritimeerfé-
rence entre les individus, etc..). L'hétérogénéité sfmtiadifie les modalités de mouvements
des animaux, leurs taux de dispersion, et crée des habéalgférentes qualités influencant
ainsi la dynamique des populations. La plupart des inditise distribuent pas aléatoirement
dans I'espace et les populations présentent ainsi undwtation spatiale bien définie. Analyser
la dynamique spatiale de ces populations nécessite diidemrécisément le type de structure
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émergeant et les échelles auxquelles se placer pour gtudine fois ces structures définies,
il est alors nécessaire de mesurer les flux qui les caraeténmur pouvoir ensuite modéliser
la dynamique du systéme et proposer en fonction des olgetdfinis les mesures de gestion
adaptées.

Son principal outil pour contrdler le niveau de la populatibanimaux est la chasse. Ainsi,
les moyens d’action les plus courants du gestionnaire aatéfinition de plans de chasse quan-
titatifs (quotas d’individus a prélever) et qualitatifexe et age des individus a prélever), de la
date des périodes de chasse (en fonction de la biologie sigeke). Des mesures d’accom-
pagnement peuvent aussi étre mises en place comme des egtlogrotection des cultures
(CaLence et al. 2004). Si I'espece est menacée d’extinction dans une zomeédo une inter-
diction de tir pourra étre décidée, éventuellement corgegudes opérations de réintroductions.

Mais si la gestion de la faune sauvagef&etue directement sur la population, elle doit aussi
agir indirectement sur les habitats qu’elle utilise. Ajhaidéfinition d’une politique de gestion
efficace pour une population impligue de pouvoir comprendreatare des interactions que
les individus qui la composent peuvent entretenir avec éenironnement. MiLLarp (2001)
souligne il serait illusoire d’espérer parvenir a un bon équilibre tem la faune et la flore en
agissant uniqguement par le plan de chasse sur la gestiontijatve et qualitative de I'espéce.
Le forestier, responsable de la gestion d’'un écosystems staglobalité, doit également inter-
venir pour favoriser la capacité du milieu a accueillir lesp&ces animales, qui doivent pouvoir
y trouver facilement abri et nourrituré.La nouvelle Iégislation sur la chasse va dans ce sens
avec la création des schémas départementaux de gestiogétige (chapitre V de la loi du
23 février 2005 sur le développement des territoires rujalélaboration de ces schémas,
confiée aux Fédérations Départementales des chasseials (ad25-4 de la section 2), a entre
autres choses pour mission de définir les aires dont lestéasditjues naturelles apparaissent
répondre le mieux aux exigences des especes et évaluenkssoemnces de la présence de ces
especes vis-a-vis des contraintes humaines (agricufaréd, tourisme).

Il devient alors essentiel de connaitre les caractéristigle I'environnement qui sont né-
cessaires a — ou recherchées par — les individus de la popuigitrée, et une bonne gestion ne
pourra s'éfectuer que si, parallelement, des études stiatwiees pour déterminer ces besoins.

Un certain nombre d’outils permettent au gestionnaire deeliévolution de I'impact de
ces mesures de gestion sur I'équilibre du systeme aninvideemement. Par exemple sur les
ongulés le suivi annuel d’un faisceau d’indicateurs coniimdite kilométrique (Mncent et al.
1991), le poids des individus (M.LarD et al. 1989) et I'indice de consommation (MRELET
et al. 2001) permettent d’établir annuellement un diagnostic’éeolution de la population
et du milieu qu’elle utilise. Ce diagnostic permet de faiveléer les regles de gestion pour
atteindre les objectifs fixés au préalable.

1.1.2 Problématiques similaires dans d’autres domaines dé&cologie

Des problemes similaires peuvent étre trouvés dans toudolasines de I'Ecologie. Par
exemple, 'Ecologie des communautés a pour objectif I'étdel la distribution, de I'abondance,
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de la démographie et des interactions entre les populat®dsux espéces coexistantes ou plus.
L'ensemble des especes étudiées - la communauté - est ae deiétude des scientifiques de
cette discipline, et un de ses principaux buts est de meattévielence les variables environne-
mentales qui structurent le plus ces communautés Braak 1986).

La Biogéographie est un autre exemple de domaine dans |éfuusle de l'influence de
I'environnement sur la distribution des individus est calat. Cette discipline a enffet pour
objectif d’identifier la distribution actuelle des espéaeimales et végétales, et de déterminer
I'histoire des variations de leur aire de distribution. EBmgaissant les besoins écologiques des
especes a grande échelle, le biologiste peut tirer un nertembre de conclusions du plus grand
intérét. Par exemple, si I'histoire de la colonisation déumone par une espece est connue, il est
alors possible d’inférer sur les variations passées duatl{@icuicer et al. 2004). De méme,
la construction d’atlas biogéographiques repose sur aasatgsances (kisser 1995). En dé-
terminant les exigences écologiques d’'une espéce, il sstlje d'estimer les cartes de sa dis-
tribution potentielle. Dans les zones ou la présence dpé@s est prédite mais non observée,
déterminer les raisons de son absence (mauvais échandéiienprésence d’espéces compéti-
trices, etc.) peut étre d’un intérét majeur pour sa conservéMorrison et al. 1992), ou pour
déduire I'histoire paléoécologique de la zone étudiee(ser et al. 1995).

Ces deux exemples montrent 'importance de la mise enoeldt la distribution d’'un ou
plusieurs organismes avec la distribution de variablegr@myementales sur une zone. Cela
permet de déterminer les facteurs qui ont le plus d’influenwela distribution de ces orga-
nismes, pour ensuite pouvoir la prédire dans d’autres zongmur prédire les changements
susceptibles de survenir aprés des modifications du miimbfoussaillement, coupe fores-
tiere, construction d’infrastructures humaines, chargggsclimatiques, etc.).

Pour atteindre cet objectif, le biologiste doit tout d’atbétablir un protocole d’échantillon-
nage de la distribution des individus sur la zone d’étuden@e nous 'avons indiqué en in-
troduction de ce chapitre, les moyens mis en ceuvre pour hahétonnage peuvent étre trés
variés en fonction de I'’échelle a laquelle I'influence dewVieonnement est étudiée. En consé-
guence, les données recueillies présentent égalemeniasrgrande diversité.

1.2 LES DONNEES

1.2.1 Echantillonnage spatial d’'un ou plusieurs semis de pas

La trés vaste diversité d’'informations pouvant étre rdtasipour mettre en évidence I'in-
fluence de I'environnement sur la distribution des indigigheut étre organisée, en fonction de
I'échelle de I'étude, en deux grandes classes de donnésgioieées populationnelles et les
données individuelles.

— Les données populationnellesCe sont des échantillonnages ou des recensements d’'une
population d’individus sur une zorgeun instant tLes variations d’intensité d’utilisation
des diférentes zones étudiées sont mesurées par les variatideasigades animaux sur
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la zone (MinLy et al. 2002). La collecte des données implique par exemple le pesco
de transects, des échantillonnages par quadrats, etcu€ladjvidu détecté est alors
localisé dans I'espace a l'aide de ses coordonnées géaguaghet les attributs qui le
caractérisent (espece, sexe, age, etc.) sont égalenmrégeles données correspondent
alors & un semis de points distribué sur une zone, évennestiediscrétisé sur une grille
de quadrats.

— Les données individuellesL'étude se focalise sur une composante du systeme précé-
dent : I'individu. Le travail est réalisé a une échelle splatplus fine, et corrélativement a
une échelle temporelle plus longue. La mesure de l'intérmbittilisation des diérentes
zones correspondla proportion du temps passé par I'animal dans legétentes zones
qui lui sont accessibleg.es outils utilisés pour ce type d’étude sont variés, mearadlio-
pistage reste la technique la plus utilisées@rey 1994) : des animaux sont captureés,
puis équipés de colliers émetteurs qui permettent leur.4188 données sont alors consti-
tuées d’'un semis de points par animal reflétant la distobugpatiale de son activité.

Qu’il s'agisse de données populationnelles ou de donné@gdnelles, nous nous intéres-
serons toujours, au cours de notre travail, a desriis de points

1.2.2 Mesure de leur environnement

La deuxieme étape indispensable a ce type d’étude est larendss variables de I'envi-
ronnement. Les points du semis étant référencés dansdespast nécessaire de disposer de
cartes géoréférencées des variables d’environnemehidaltvégétation, etc.) avec lesquelles
ils peuvent étre mis en relation.

Le développement récent des Systémes d’'Information Ggbigraes (SIG) a facilité cette
association entre les deux types de donnéeay [R003) définit un SIG commeuh systéme
informatisé (matériels et logiciels) capable de stockéreg manipuler, analyser, modéliser,
représenter des données a références spatidles premiers SIG ont été développés dans les
années 1970, mais I'expansion de leur utilisation en Edelegt beaucoup plus récente. C'est
seulement depuis le début des années 1990 que ces logmiekcsessibles aux biologistes.

L'information spatiale peut étre représentée selon deardag modes (Rxy 2003) :

— le mode vecteur(figure 1A) : il s’agit d'un systéme de représentation orgeoibjet. Les
cartes vecteurs stockent de I'information concernant Bgg®dont les coordonnées sont
définies précisément. Ces objets peuvent étre des poigtddealisations d’animaux),
des polylignes (e.qg. fleuves, routes) ou des polygoneshgatbabitat). A chaque objet
stocké sous forme vecteur est associé un certain nombieiluliés (surface, périmetre,
type d’habitat rencontré dans le patch, etc.).

— le mode raster(figure 1B) : il s’agit d’'un systeme de représentation ogeintage. La
zone cartographiée est découpée selon une grille de petdbs,variable cartographiée
prend une valeur pour chacun de ces pixels.
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A B

Fic. 1 — Les deux grands modes de stockage de I'information d$paltiala méme carte est représentée :
(A) en mode vecteur ; (B) en mode raster.
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Fic. 2 — Le couplage entre espace géographique et espace éamdodlipaque occurrence de I'espéce
étudiée possede des coordonnées dans I'espace géogragbigulongitude et latitude) et des coordon-
nées dans I'espace écologique : un espace multidimendid@éfiai par les P variables environnemen-
tales X; mesurées a chaque occurrence (ici, seulement trois vasasbnt représentées). Dans les deux
cas, la zone grisée définit I'espace disponible aux indiidu

Comme nous le montrons par la suite, les structures de it@mvement présentes sur une
méme zone sont en général décrites pasieursvariables (altitude, type de végétation, dis-
tance aux points d’eau, etc.). Pour cette raison, le moderrast souvent préféré au mode
vecteur. En ffet, I'unité de base de cartographie - le pixel - est identjpoier toutes les va-
riables cartographiées, ce qui facilite grandement lelys@s (HrzeL et Guisan 2002).

1.3 UN SEMIS DE POINTS

Quel que soit I'objet biologique au centre de I'étude (laydagon ou I'individu), les éco-
logues disposent de deux types de données qu'ils tententetieenen relation : (i) le ou les
semis de points représentant son utilisation de I'espa¢i), les cartes de variables environne-
mentales qui permettent de déterminer les besoins écolegde cet objet (figure 2).
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1.3.1 Distribution des points dans I'espace géographique

Il est indispensable de commencer par étudier la distobudes pointslans I'espace géo-
graphique afin de déterminer, en collaboration avec le biologistellglest la nature des fac-
teurs qui déterminent la distribution étudiée. Les contes liées a I'environnement jouent bien
sOr un réle important dans cette distribution. Ainsi, ungees arboricole aura probablement la
forét comme habitat de prédilection. Mais d’autres factgauvent expliquer cette distribution.
Ainsi, des facteurs sociaux peuvent expliquer un regrogmemmes individus en “clusters” sur
une zone. Inversement, une territorialité des individug p&outir & une distribution réguliere
de la population sur la zone. Des raisons historiques peéwsgiquer 'absence de I'espéce
dans des milieux qui lui sont favorables (e.g. cas du chdveaumilieu méditerranéen, &
GNASSE et CaiappiN 1992).

Bien que I'objectif principal de ce mémaoire soit de mettregitence les variables environ-
nementales quiféectent la distribution spatiale des espéces ou des indiyiddevient évident
gu’on ne peut dissocier I'aspect environnemental des siagpects. Or 'espace géographique
est constitué par un nombre bien plus faible de dimensi@uwdsent deux) que I'espace défini
par les variables environnementales. Il est donc beaudogpasé de déterminer quels peuvent
étre ces aspects par I'exploration des semis de points @aspate géographique, et par la mo-
délisation des processus spatiaux qui les ont générés.blereax outils sont disponibles dans
le domaine de I'analyse des processus de points pour prendcempte le caractére spécifi-
guement spatial de ce type de donnéesdl® 1983, Gessie 1991, BuLey et GarreLL 1995).

La plupart d’entre eux ont été développés dans le domaine fdedsterie, afin de modéliser la
distribution d’arbres sur une zone {kke 1995, Sovan et Rintrinen 2000, DoeeerTIN €t al.
2001). Ceux-ci sont en revanche plus rarement utilisés igathiemaine de I'étude de la faune
sauvage, mais peuvent étre d’'une grande utilité pour cedigmalyse (e.g. Kaemsa 2001).

1.3.2 Le modéle de la niche écologique

A chaque point de I'espace géographique peut étre assoaértain nombre de mesures
environnementales (pente, type de végétation, etc.). Dieade ces variables environnemen-
tales définit une dimension dans un espace multidimensiappeléespace écologiqu@gure
2). La distribution de I'espece dans cet espace écologigysevmettre de déterminer ses be-
soins; cet hypervolume dans lequel I'espéece peut mainter@rpopulation viable est appelé
niche écologiquéle I'espece.

Ce concept de niche écologique, formalisé pardiinson (1957), a fourni aux écologues
un excellent modeéle pour I'étude des relations entre unecespt son environnement (k-
soN et al. 1992). Dans la mesure ou la niche est définie dans un espateamé) les méthodes
statistiques utilisées pour I'étudier doivent impératiamt prendre en compte cet aspect des
données (e.g &ex 1971). Ainsi, les méthodes d’analyse factorielle, tellas tjAnalyse en
Composantes Principales, I'’Analyse Factorielle des Gpordances, ’Analyse Discriminante
ou I’Analyse Canonique des Correspondances ont renconti@sl large succes chez les éco-
logues. Ces techniques permettent de déterminer les legigbi peuvent avoir une influence
sur la forme de la niche et sa position dans I'espace écalegloges méthodes permettant I'in-
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férence statistique sur la niche sont en revanche plus exeph mettre en ceuvre, tels que les
modeles linéaires généralisés ou les modéles additifggéses, mais sont de plus en plus uti-
lisés aujourd’hui (lEamann 1998, Rarce et Ferrier 2001, Austin 2002, Gwskey et al. 2002,
Heecaarp 2002, Leamann et al. 2002a, Znewski et al. 2002).

1.4 PLUSIEURS SEMIS DE POINTS

De nombreuses études en Ecologie se focalisent sur plasygas d’objets biologiques (in-
dividus, populations ou espéces), et I'échantillonnagalté donc en plusieurs semis de points
distribués sur la zone d’étude. Il peut par exemple s’agladistribution spatiale de plusieurs
especes végétales ou animalesitd 1971, HiL 1991, Borcarp et LeGenpre 1994, ABERG
et Guisan 2001), ou de la distribution du temps passé par plusieursam suivis par radio-
pistage sur une zone donné&ReE et Riex 1984, WALLER et Mace 1997, Rwranp et al.2000).

Comme pour le cas d’'un seul semis de points, il est importétadier la distribution des
semis dans les espaces géographique et écologique. Ldfogagmsées par les biologistes
dans ce cas de figure sont en revanchHidintes. Il peut par exemple s’agir de discriminer
au maximum les types de points, c’est-a-dire de détermengsIdiférences du point de vue
écologique ou géographique. Il esfttile de fournir une liste exhaustive des questions posées
dans ce type d’étude, étant donnée la variabilité des praiiiues. Mais encore une fois, ce
sont les méthodes d’analyse factorielles qui sont le pkguemment utilisées (e.guid 1991,
JokMAKI et SynonNeN 1998, dBErG et Guisan 2001).

1.5 LevocIciEL R

Du fait de la variabilité des questions posées et des domééetiées par les biologistes
dans les études sur I'influence de I'environnement, le nesgiole de I'analyse doit étre capable
de combiner des méthodes statistiques trés diverses, pentrée la fois la prise en compte des
caracteres spatial et écologique des données. La démaorhéthque suppose alors I'utilisa-
tion d’outils informatiques adaptés. Le développemenemédu logiciel R (Frnik et Leiscu
2001) répond a ces attentes.

R est une implémentation d’'un langage de programmatiomacti€ appelé S, développé
aux laboratoires AT&T Bell Laboratories par JohnAusers et ses collegues au milieu des
années 1970. Grace a ce langage, I'utilisateur peut faeilégonstruire ses propres analyses.
Ross haka et Robert GnrLemaN (université d’Auckland) ont développé le logiciel R a pad
ce langage de programmation, et I'ont rendu libre en 199kt et Leisca 2001). Les sources
de ce logiciel peuvent donc étre téléchargées sur Intetmabdifiées par tous les utilisateurs.
R est donc au centre d’'un environnement de développemepécatif tres actif appel€om-
prehensive R Archive Netwo(€RAN), qui comprend de nombreux sites miroirs sur Internet

L'utilisateur peut aborder le langage S sans la moindre &emze en programmation, car
ce logiciel est congu de telle maniére a I'encourager aaylissr la pente de la programmation,
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sans méme qu'’il s’en rende compten@@isers 1998). Ainsi, quand il devient expérimenté, il
programme plus facilement les fonctions dont il a besoirr pmalyser ses données, et encore
un peu plus d’expérience lui permet d’organiser ses fonstenbibliothéques de fonctions
Ces bibliothéques peuvent ensuite étre soumises a CRANdeafies rendre disponibles aux
autres utilisateurs de R.

Ainsi, de nombreuses bibliotheques de fonctions ont étéldppées pour fournir des outils
spécifiqgues dans de nombreux domaines de I'analyse sjagqséries temporelles, statistiques
circulaires, réseaux de neurones, analyse des procesgasti etc.), mais aussi des méthodes
utilisées dans d’autres domaines scientifiques (biologikculaire, épidémiologie, psychomé-
trie, finance, géographie, géologie, etc.). En Ecologieldgues bibliotheques de fonctions ont
été développées, et notamment la bibliothegde4 qui permet I'analyse de données écolo-
giques et environnementales dans le contexte des méthadaiennes exploratoires (EsseL
et al. 2004). C’est également en suivant cette stratégie quey'@rpgrammer la bibliotheque
de fonctionsadehabitat, qui permet I'utilisation des outils développés dans lereatk cette
thése (8 3.3.2.2).

Latres large diversité d’analyses disponibles, 'enuirament de développement, la gratuité
du programme et la facilité d’apprentissage du langage dgrammation font de R I'outil
biométrique par excellence.

1.5.1 Plan du mémoire

Compte tenu de tout ce qui précéde, quatre grandes partiéséoorganisées. La premiére
a pour objectif de présenter une réflexion sur la démarchmdiiique construire au fur et a
mesure de ces trois années d’étude. Elle présente le poimieddu biologiste sur les méthodes
d’étude de la sélection de I'habitat. Nous y discutons leméent des polémiques autour des
concepts biologiques centraux dans ce type d’étude, ddsones utilisées pour récolter les
données, des outils développés pour les analyser, et dethessuivre pour utiliser ces outils
(chapitre 2). Le probleme de I'autocorrélation spatiats tliscuté dans la littérature, est égale-
ment présenté (chapitre 3). Les structures spatiales giapelation sur une zone peuvent étre
causées par I'environnement ou étre intrinséques a la aopuol Cette caractéristique fait de
I'autocorrélation spatiale un nouveau paradigme, c’ediré@ un objet d’étude en soi. A partir
de cette discussion, nous essayons de construire une d@ntiétude de la distribution spa-
tiale de points dans I'espace écologique et dans I'espamgrgghique.

La seconde et la troisieme parties présentent certainsuliés mathématiques et informa-
tigues pouvant étre utilisés pour mener a bien les étudea distribution d’'un ou plusieurs
semis de points dans les espaces écologiques et géographepmme il est impossible de
donner une liste exhaustive de tous ces outils, ces pagiesrgentrent uniguement sur ceux
gue j'ai utilisés ou développés au cours des collaborativgrzées dans le cadre de cette thése.

La seconde patrtie se focalise sur I'analyse d’un ou plusisemis de points dans I'espace
géographique. Elle présente des outils pour I'exploragida modélisation des processus d’un
seul type de points dans I'espace géographique (chapit@nbi que les méthodes explora-

12



1.5. Lelogiciel R

toires permettant la discrimination spatiale de plusieatégories de points (chapitre 5).

La troisieme partie présente des outils exploratoires de&lee écologique. Le cas de I'ana-
lyse d’'une seule niche écologique est étudié en premierdiesi que les algorithmes permet-
tant la cartographie de la qualité des habitats (chapitdledd¥que plusieurs niches écologiques
sont étudiées, deux aspects sont essentiels : la disctionirentre les niches, et la sélection de
I’habitat (chapitre 7). Cette partie joue un réle charnaas ce mémoire. Son but principal est
de montrer les étroites relations de parenté entre f&&reintes méthodes d’analyse factorielles
présentées dans la seconde et la troisieme parties, eslgragde cohérence du modéle sur
lequel la plupart d’entre elles reposent : le schéma detduali

La derniére partie, qui ne contient qu’un chapitre (cheply, présente une application de
la démarche développée dans la premiere partie a l'aidewdés présentés dans les seconde
et troisieme parties. Lintérét principal de ce chapitre asil présente en détail tout le tra-
vail d'analyse de la distribution dans I'espace géograpdhiet écologique des mouflons dans
le massif des Bauges. Le but de cette partie est de montrahquie jeu de données posséde

des caractéristiques particulieres, qui appellent nagessent la construction d’'une analyse
particuliere.
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Chapitre 2

L'étude de la sélection de I'habitat du
point de vue du biologiste

Ce chapitre constitue une étude bibliographique des méthodlinairement utilisées pour
analyser la sélection de I'habitat par la faune sauvagesMoantrons que les définitions des
concepts biologiques utilisés dans ce type d’étude ne stquijours trés claires, et que le
probleme de leur définition est au cceur de violentes poléssigutre écoles de pensées. Puis,
Nnous nous concentrons sur un domaine en particulier, laoged¢ la faune sauvage, et nous
effectuons une revue des méthodes de statistiques ordinairatilisées dans ce domaine pour
mettre en évidence la sélection de I'habitat par la fauneaggi Nous discutons enfin de la va-
lidité de ces méthodes, et du contexte dans lequel ellesibivou devraient — étre appliquées.

2.1 DEFINITION DES CONCEPTS

2.1.1 les concepts d’habitat et de niche
2.1.1.1 le concept d’habitat

Toute étude visant a mettre en évidence la sélection deitdtgiar un organisme ou par
un ensemble d’organismes doit étre claire sur la terminelemployée. Plusieurs auteurs ont
souligné la rareté des définitions de termes tels ltplitat sélection de I'habitgtqualité de
I’habitat, utilisation, disponibilité malgré leur usage fréquent dans les publications scigmgiéi
(Karr 1981, Hiw et al. 1997, Morrison 2001). Il est en général sous-entendu que ces termes
sont compris par les lecteurs.

Pourtant, la définition du concepttaibitatest sujette a polémique. Il ne s’agit pas ici seule-
ment d’'une question de vocabulaire. Chaque domaine delbg@outilisant ce terme possede
sa propre vision de ce qu’est I'habitat. Or, étant donnéediguience de I'utilisation de ce mot
en Ecologie, une définition précise est requisegison 2001).

Pour la majorité des auteurs, I'habitat est simplementifeit ou un animal réside (bkri-
soN 2001). Cette définition courante a été critiquée, car ellermune trés grande variabilité de
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2.1. Définition des concepts

significations similaires, mais pas identiques, et beapsowlignent la nécessité de la préciser
(pour une revue, voir ktL et al. 1997). Ainsi, tres fréquemment, le terme habitat se réfare a
type d’associations végétales rencontrées sur une zom (K981). On parle alors de “types
d’habitat”, et ce concept est souvent considéré comme gynede “types de végétation” (e.g.
pelouses, foréts de résineux, etc.). Plusieurs auteunsoomtant souligné que cette vision des
choses est beaucoup trop réductriceuitet al. (1997) précisent alors cette définition : I’habitat
correspond aux ressources et conditions présentes supnaejai produisent son occupation
—incluant la survie et la reproduction — par un organismendon

Mais Morrison (2001) insiste sur la dimension spatiale du concept d’aahithabitat étant
généralement compris comme I'endroit ou I'animal résiag,auteur définit I’habitat comme
la surface physique occupée par un animal durant une pédimaeée (une définition proche
de celle du concept ddomaine vital Bennamou 1998). Les facteurs que I'on considerent ha-
bituellement comme des composantes de I'habitat sontdrddns cette zone. D’apreés lui, ces
facteurs relévent plus de la définition deniahe écologique

2.1.1.2 Le concept de niche écologique

Le concept de niche écologique a une longue histoire en Bigglet sa définition est éga-
lement sujette a polémique r@GNeLL (1917) a introduit ce terme pour décrifensemble ou
I'étendue des caractéristiques environnementales quinperaux individus d’'une espece de
survivre et de se reproduird®ix ans plus tard, Eron (1927) donne une autre définition de la
niche écologique, et lui donne un aspect plus fonctionnelur pui, la niche esta fonction
gu’occupe I'espéce dans la communauté dont elle est un neembr

GriNNELL @ Mis I'accent sur les facteurs limitant le développemenhd’ espece. ifon,
lui, ignore ces facteurs et se concentre sur I'impact dgées sur son environnement. Selon
ce point de vue, la hyéne et le renard polaire occupent deéesiécologiques similaires car
ces deux especes occupent des positions semblables d@&t®sgstemes auxquels elles ap-
partiennent (tous deux sont des prédateurs), méme si cegstéemes sont flérents (leisHoLD
1995).

La niche Grinnellienne met en évidence la fagon dont I'envilement fiecte I'espéce. La
niche Eltonienne souligne la facon dont I'espeffe@e I'environnement. La fierence entre
ces deux écoles est profonde, et le débat n’est toujourslpasgjourd’hui (lesroLp 1995,
Morrison 2001). Alors que le concept de niche Grinellienne trouvelaegpdans une optique
autécologique (elle décrit la position d’une seule esp&res don environnement), la pensée
d’Erron est synécologique (elle décrit la position d'une especeaudune communauté d’es-
peces).

Trente ans plus tard, dans un article maintenant célébregrrkson (1957) formalise le
concept de niche écologique par un modéle géométrique gaitauimpact déterminant sur
I'Ecologie de ces cinquante derniéres années (figure 3)Phwesiables environnementales de
I'étude définissent un espace multidimensionnel — chacesevdriables correspondant a une
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Xp
Espace écologique
Niche écologique

X4 X,

Fic. 3 — Le modéle de la niche écologique formalisé Hatcuinson (1957).

dimension dans cet espace — et la niche correspdhy@ervolume dans cet espace dans lequel
I'espece peut maintenir une population vialtrcainson a transformé un concept biologique

en un objet mathématique pouvant étre analysé grace awg@eshent des méthodes d’ana-
lyse multivariée.

Mais cette définition de la niche n’a pas tranché le débatdas écoles Grinellienne et
Eltonienne. Si la définition de la niche pautduinson correspond priori a une optique Gri-
nellienne, c’est-a-dire a une définition de la niche censtgdes besoins de I'espéce, il utilise
aussi la niche pour décrire I'impact d’une espéce sur soim@mement, a travers les notions de
niche fondamentalet deniche réaliséela niche fondamentale correspond a la niche qu’occu-
perait I'espéce en I'absence de compétiteurs, alors queHa néalisée correspond a I’hypervo-
lume dfectivement occupé par I'espece dans un écosysteme, domésampe d’autres especes
compétitrices. En pratique, mettre en évidence la nichddorentale d’'une espéece ne peut se
faire par la collecte de données sur un écosystéeme, maia pavdélisation mathématique des
contraintes physiologiques théoriquesu{€an et Zmmermann 2000). La collecte de données
sur une espéce dans un écosysteme ne peut aboutir qu'a ugégation de la niche réalisée,
c’est-a-dire a une modeélisation du résultat d&éedes interactions biotiques et de I'exclusion
compétitive sur la niche fondamentale. Les deux écolesftarelint donc pas seulement par leur
vision des choses, mais aussi par lewdus operandiLemroLp 1995).

Retenons que les termes digheet d’habitat sont étroitement liés. Pour certains auteurs,
I’habitat décrit les composantes physiques et biologigled®nvironnement qui permettent son
occupation par I'espéce étudiée, et la niche correspongasi@ion de I'espéce étudiée au sein
de I'écosysteme. Pour d’autres, c’est la niche qui déitdactéristiques de I'environnement
permettant I'occupation d’'une zone par une espece comespaette définition, et I'habitat
correspond a la surface occupée par une espéce, dans Eegimagraphique. Pour ces derniers,
'impact d’'une espece sur son environnement s’étudie dd’ale la distinction entre niche
fondamentale et niche réalisée.

17
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2.1.1.3 Notre position dans ces débats

Les termedabitat et nichesont loin d’étre clairement définis, comme c’est le cas paur d
nombreux concepts centraux en EcologiaiiHet al. 1997, Morrison 2001). Chaque école
de pensée a sa vision propre de ce a quoi peuvent correspmaedrermes. Le chercheur d’'un
domaine particulier de I'Ecologie utilise sa vision de ce gont pour lui I’habitat ou la niche
d’'une espéce pour conduire des études et ainsi valorisarigede vue.

Notre réle, en tant que biométriciens, n’est pas de tranehge ces diérentes visions, ni
de donner une meilleure définition des termes impliquésstlipkutdt d’analyser les données
collectées par les biologistes, et de les aider a valorigsr Eeurs connaissances. Mais nous
devons garder a I'esprit que derriere les concepts biolmgige cachent des polémiques et, par
le dialogue, essayer de cerner au mieux la vision des chesestce interlocuteur.

Le biométricien peut également avoir un role unificateureffet, chaque domaine de I'Eco-
logie développe des méthodes d’analyse qui lui sont profes méthodes sont le reflet des
techniques d’échantillonnage utilisées et de la visionahcept par cette spécialité. Or, la com-
munication entre les ffiérents domaines de I'Ecologie est en général assez rasenAL999).
En multipliant les collaborations avec des scientifiquesdi@érents champs de I'Ecologie tra-
vaillant sur des concepts voisins, nous pouvons faire tedigre eux, et introduire de nouvelles
approches qui contribueront a I'enrichissement de la midies interlocuteurs. Un bon exemple
de ce point de vue est donné par la méthode du noyau que nausiattmduite en Biogéogra-
phie dans le cadre de cette thése (Annexe 7). Le biométidigrune position stratégique.

2.1.2 La sélection de I'habitat

Chaque espece possede une niche écologignsuGriNnnELL & Hutchinson. Cette niche
décrit 'ensemble des conditions environnementales erdetfesquelles aucune population
viable de I'espéece ne peut se développer. La niche est trteétent liée au concept d’habitat,
lequel posséde une dimension spatiale. A cette portionedpdice écologique qu’est la niche
correspond une distribution des animaux dans I'espacerggbigjue. Or, les animaux sont mo-
biles; ils peuvent se déplacer et éviter ainsi les zones rmesmondant pas a leurs exigences
écologiques.

Cette sélection de I'habitat par les animaux est en consgéguen mécanisme évolutif qui
assure que les individus recherchent et restent dansi@mement particulier auquel ils sont
adaptés (Brenserry 1981). L'animal va avoir desirhages mentalésle ce que constitue pour
lui un bon milieu, et va rechercher les milieux qui corregiemt a ces images mentales. Ainsi,
chaque espéce a un monde perceptif caractéristique,ac@ise- un jeu d'images de recherche
prédéterminées. Cette idée que chaque individu répond mende perceptuel comme un tout
organisé a été formalisée parmids (1971) grace au concept deche gestalt

Le termegestaltest un terme allemand utilisé en psychologie humainefGe et Ro-
vira 1999). Gestalt signifie la forme, la figure percue. Cettetileéde psychologie se penche
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sur les tenants et les aboutissants de la perception, d@nodiit fini est une “forme”. Elle
traite de I'organisation d’un systeme composé d’élémeiolsgiques (les sensations), psycho-
logiques (les perceptions), bio-psychologiques (les @éms} et de leur résultantes et traitement
(les pensées, les actions et les symptomes). Dans la tliol@eniche-gestalt, les perceptions
de I'animal vont constituer un ensemble structuré ou chafiément, chaque processus ne
peut s’envisager que dans son rapport au tout. Cet enserithbgés de recherches constitue
I'image mentale de la niche écologique de I'especeriMkon et al. 1992). Sous de nombreux
aspects la niche-gestalt est donc le jeu de facteurs qubguant une sélection de I'habitat.

La sélection de I'habitat est alots processus hiérarchique impliquant une série de dé-
cisions comportementales innées ou apprises prises panimah concernant I’habitat qu’il
utilise aux diférentes échelles spatiales de I'environneneitiL et al. 1997). Le résultat de la
sélection de I'habitat, c’est-a-dire I'association d'w@spece particuliere a un habitat particulier
va refléter des aspects majeurs de I'Ecologie et du comperted'une espece.

Notons également I'importance du concept d'échelle dargpeed’étude. La définition de
la sélection de I'habitat implique effiftet la notion de processhgrarchiquequi se produiiux
différentes échelles spatiales de I'environnemEntefet, nombreux sont ceux qui ont indiqué
gue les facteurs qui influencent la distribution des animaeuvent étre diérents selon qu’on
s'intéresse a l'aire de répartition géographique d'un@esmu a la sélection des sites alimen-
taires par un individu au sein de son domaine vitaingdon 1980, Rck et al. 1981, Morrison
etal.1992, Levin 1992, Aesischer et al. 1993, Qus 1997, 1998, ExpLeron et al. 1998, Gur-
saN et ZimmerMANN 2000, Lecenpre et al. 2002, Guisan et Horer 2003).

Bien que l'idée que les phénomeénes écologiques puissertiérents a diérentes échelles
spatiales soit connue depuis longtemps (exgris 1968), ce n'est que récemment que l'ac-
cent a été mis sur son importance pour I'étude de la séledidhabitat. L'échelle de sélection
de Dbunson (1980) fut la premiere a étre définie. Cette échelle compmratre niveaux de
sélection : (i) la sélection de premier ordre correspondsglection de I'aire de répartition géo-
graphique par I'espece, (ii) la sélection de second ordneespond a la sélection du domaine
vital sur une zone au sein de cette aire de répartition|dig§lection de troisieme ordre identifie
les sites alimentaires utilisés par I'individu au sein de domaine vital, et (iv) la sélection de
quatrieme ordre correspond, au sein d’un site utilisé @arimal, aux ressources alimentaires
gue I'animal consomme. Cette échelle de sélection sertfdeeréce absolue a toutes les études
traitant de la sélection de I'habitat§dmas et TayLor 1990, Whire et Garrorr 1990, AesI-
scuer et al.1993, Manwy et al. 2002).

2.2 LES MESURES

L'Office national de la chasse et de la faune sauvage étant le fimateee travail, nous
utilisons ici la signification du termieabitatque lui donnent les biologistes de cet organisme :
I'habitat décrit les combinaisons de variables environaetales disponibles sur une zone don-
née. Ces combinaisons peuvent étre utilisées ou non paetesétudiée. Les études de la
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sélection de I'habitat ont alors pour objectif de détermigeaelles sont les combinaisons re-
cherchées ou évitées par les animaux. Nous utilisons aa&ac le terméype d’habitat Les
types d’habitats correspondent a une discrétisation debioaisons des caractéristiques envi-
ronnementales qui, d’aprés le biologiste, ont une sigtiinamportante pour I'espece étudiée
(types de végétation, zonation altitudinale en montagiee), e

2.2.1 La mesure de l'utilisation de I'habitat

Avant méme de pouvoir mettre en évidence la sélection déitaiapar une espéce, il faut
pouvoir déterminer les habitats qu’elle utilise. Mais coemtmesurer I'utilisation de I'habitat ?
Dans le chapitre 1, nous avons souligné que les biologisfiégsehcient deux types d’approche
pour mesurer l'utilisation de I'espace par la faune sauyvagefonction de I'objet de I'étude
considéré. Soit la population est au centre de I'étude etdaations d’utilisation de I'espace
sont mesurées par les variations de densité de la popufatiaime zone a un instan(études
populationnelles), soit c’est 'individu qui est I'objeed’'étude, et 'utilisation de I'espace est
mesurée par le pourcentage de temps qu’il passe dangifagdtes zones de son domaine vital
(études individuelles).

Dans le cas d’études populationnelles, il faut collectasratannées qui refletent la distribu-
tion des animaux sur la zone. Ainsi, un échantillonnagetsyatique de la zone peut étre entre-
pris, en placant une grille de quadrats sur la zone, et emhlatgprésengabsence ou I'abon-
dance de I'espece au sein de chaque quadrat. Mais, en gi&sétahnées de préseyalesence
sont préférées aux données d’abondancer@ivier 1998, Rarce et Ferrier 2001), car elles
sont plus économiques a collecter — d'un point de vue tempsred’un point de vue person-
nel — sans qu'’il y ait de réelle perte d'information. D’astitudes impliquent le parcours de
transects ou de circuits par des observateurs et le pasitioent des individus détectés, afin
d’obtenir une carte de la distribution des individus depg@&se détectés sur la zone (chapitre
8 pour un exemple). Le principal inconvénient de ce typeudiétest qu’il repose sur I’hypo-
thése d’une égale détectabilité des animaux sur toute kedmantillonnée (Homas et TavyLor
1990, Manry et al.2002). Or la détectabilité d’un animal peut varier en fometile son age, du
type d’habitat que I'on échantillonne, des conditions rgitbgiques, de la saison, de I'heure
de la journée, et des compétences de I'observataur¢P et Ferrier 2001). Un autre moyen
consiste a se focaliser sur les indices de présence dedeépg). des fécés ou des tracesril
et Kie 1988, Manwy et al. 2002), et a supposer que la distribution de ces indiceseeftdte de
la population (hypothese qui doit alors étre vérifiée pablekgistes).

Les études individuelles font appel a la capture et au magegdandividus, par exemple
a l'aide de balises radio, qui permettent de les localises $&s déranger (Wre et GARROTT
1990). Les animaux sont ensuite localisés a intervallesligfrg pendant une période donnée,
et a la fin de I'étude, on dispose d’'un ensemble de localisafi@ur chaque animal suivi, qui
reflete son utilisation de I'espace. Lutilisation de I'asp est alors mesurée par le pourcentage
de temps passé par I'animal dans chaque type d’habitat.dradgrdificulté de ce type d’étude
est d’arriver a capturer un échantillon représentatif gmlaulation étudiée. Parce que plusieurs
animaux peuvent présenter des stratégiggmintes d’utilisation de I'espace, le nombre d’ani-
maux suivis doit étre important. Or, la capture des animatis@uvent une étapefficile dans
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I'étude (MarLLarD 1996).

En outre, plusieurs auteurs utilisent des données de tyfdadnel dans des études popu-
lationnelles (e.g. AeiscHer et al. 1993, Grrer et al. 1999, Muiier et al. 2000). En &et, les
animaux suivis par radio-pistage sont en général sédestalest-a-dire qu'ils restreignent leur
activité sur une surface réduite appeti@enaine vital Plusieurs méthodes permettent d’estimer
la forme et la position de ce domaine vital a I'aide de donrdesadio-pistage (e.g. dfir
1947, Wbrron 1989, 1995a, @&z et WiLmers 2004). La distribution des animaux sur la zone
peut alors étre représentée par la distribution des domaitaix des animaux suivis. Pourtant,
une telle étude suppose que tous les animaux présents soindaont une égale probabilité
d’étre capturés et marques, et que I'échantillon d’animsuwixis est stiisamment grand pour
permettre une telle étude @y et al. 2002). Or, ces hypotheses sont rarement vérifiées en
réalité : le suivi des individus est effet une opération tres colteuse en temps comme en per-
sonnel, ce qui limite nécessairement le nombre d’animaiwssu

2.2.2 Lamesure de la préférenggualité de I'habitat

Une fois que les données qui mesurent I'utilisation de Begpar la faune ont été récoltées,
il faut pouvoir en tirer des conclusions sur les habitatdgjtecherchent, autrement dit mesurer
la qualité des habitats pour ces animaux. Les études papuiatles comme les études indi-
viduelles supposent que la présence d’individus a un endoniné est en soi une preuve que
les conditions écologiques y sont adéquates pour la sueviespece — ou de l'individu — et
donc font partie de sa niche écologiqueré& 1971). Pourtant, nombreux sont ceux qui sou-
lignent que ce n’est pas parce qu’un habitat est tres utjliséest recherché par les animaux,
ou méme nécessaire a I'animaldids et Hancey 1990, Wiite et Garrorr 1990, NortH €t
Rey~noLps 1996, RnpLETON €t al. 1998). En théorie, pour pouvoir mesurer la qualité de I'ha-
bitat, il faudrait pouvoir mesurer la fithess des individus.(leur survie et leur reproduction)
et la corréler aux caractéristiques de I'environnementpiatique, on suppose le plus souvent
gue la présence d’individus implique une fitness positiuérfjespéce (@een 1971, Rarce et
Ferrier 2001).

Mais un point mérite d’étre noté. Les animaux ne passent pagiurée égale dfectuer
les ditérentes activités qui leur sont nécessaires (recherchewkeitare, repos, défense du
territoire, etc.). Le temps passé a un type d’activité domeét donc pas nécessairement la
meilleure mesure de son importance. Commerifson et al. (1992) l'indiquent : ‘trinking
may take only a few minutes of each day, but without water tivaal is unlikely to survive
Récemment, Bskirk et MiLspauch (2003) ont formalisé cet aspect a travers le concept de
devises d'utilisatior(currencies of usg un concept plus aisément mesurable dans les études
individuelles. La préférence d’'un habitat peut se mesueatiiérentes facons : elle peut bien
sOr étre mesurée par la densité d’occurrences de I'ind&idn site donné, qui refléte le temps
gu'y a passé l'individu, mais aussi par la fréquence deseddle ce site (cas d’'un habitat ou
I'individu est rarement localisé, mais dont la fréequemtatest réguliére), par la distance par-
courue pour y accéder, etc.
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Par ailleurs, méme si I'on suppose que I'abondance des recmas dans une zone est la
preuve que cette zone est de bonne qualité, 'absence dieoces ne signifie pas forcément
gue I'habitat est de mauvaise qualité. Une absence en uhgmihvouloir dire que (i) 'espéece
ne peut pas vivre la (la niche n’inclut pas ce point), (iisp&ce pourrait vivre ici, mais n’en
a jamais eu 'opportunité pour des raisons historique$,I'éspéce vit ici, mais I'échantillon-
nage n'a pas réussi a la détecter. Ces trois limites ont pt#tées par de nombreux auteurs
(Green 1971, dunson 1981b, RrriN 1984, Morrison et al. 1992, North et Reynorps 1996,
Saupan 2000, Hrzew et al. 2002). Ainsi, les zones ou I'espece n’a pas été détectéeuvepe
pas étre considérées comme étant de mauvaise qualité. fagessur laquelle I'échantillon-
nage a été féectué est considérée commdisponiblea I'espéce, mais on ne sait rien de son
utilisation (Rtrarmis 1979). L'étude de la sélection de I'habitat consiste aloc®mparer les
conditions environnementales disponibles a celles quiiisées par I'espéce, pour détermi-
ner les facteurs environnementaux gffeatent le plus la distribution de I'especee{Net al.
1974, &unson 1980, Prrer et GiurcH 1987, Aesiscuer et al. 1993, Manry et al. 2002,
HirzeL et al. 2002).

2.2.3 La mesure de la disponibilité de I'habitat

L'étude de la sélection de I'habitat est dortfeetuée en comparant I'utilisation des habitats
a leur disponibilité. La question se pose alors de savoimsent mesurer la disponibilité des
habitats. La disponibilité de I'habitat a été définie pariet al. (1997) commd’'accessibilité
et la procurabilité des composantes physiques et biolagqiliun habitat aux animauSa
mesure présente donc deux aspects :

— Sur quelles variables environnementales doit portard@i{composantes biologiques) ?

— Quelle est la surface que I'on peut considérer comme dibfgaux animaux étudiés

(composantes physiques) ?

Encore une fois, on souligne ici la dualité des aspectsapast écologiques de la notion d’ha-
bitat.

Morrison et al. (1992) indiquent twve must be able to measure what the animal 'sd&s
effet, il faut que les variables environnementales prises ept®dans I'analyse aient une signi-
fication pour I'animal (Brrarris 1979, Wiitmore 1981, Mbrrison 2001). L'animal percoit-il
la différence entre deux sous-espéces d’'une plante donnée préseta zone ? L'étude de la
distribution des animaux en fonction de I'altitude esedtlujours judicieuse ? etc. Ce probleme
est souvent soulevée en ornithologie, car il est au coeur micepd de niche-gestalt développé
dans ce domaine Aales 1971). Trois types de variables environnementales peldteatpris
en compte dans ce type d’étudeuf&n et ZimvermanN 2000, Guisan et Horer 2003) : les
ressourcegéléments consommeés par les animaux)veesables directegvariables ayant une
importance physiologique pour I'espéce ; e.g. tempéraprézipitation) et lewvariables indi-
rectes(variables qui traduisent des combinaisons des variabfeggdentes, e.g. I'exposition ou
le type d’association végétale)usan et Zimmermann (2000) notent que I'inconvénient majeur
d’utiliser des variables indirectes est que le modéle gsliltéra de I'analyse ne sera valable
gue sur une zone restreinte.
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Du point de vue spatial, il est facile de définir la disponiBibux animaux dans les études
populationnelles. Enftet, la zone considérée comme disponible est généralemmanidsechan-
tillonnée, c’est-a-dire la zone d’étude ; les frontieredadeone d’étude doivent alors étre défi-
nies sur des bases biologiques, et non sur des bases logs(igrrer et Giurca 1987).

En revanche, la délimitation de la surface disponible est e problémes principaux des
études individuelles @rarris 1979, Aepiscuer et al. 1993, MCrean et al. 1998, Eick-
soN et al. 1998, Qrs 1998). Il est en fiet indispensable de prendre en compte la sédentarité
des animaux (BSenxserG et McKeLvey 1999) : I'animal restreint ses déplacements a l'intérieur
de son domaine vital, et I'objectif de I'étude sera souventrkttre en évidence les zones les
plus recherchées au sein de cette surfaeeiféuer et al. 1993). Ce type d’étude implique une
définition de la surface disponibfur chaque individu suiviOr, la définition du concept de
domaine vital est encore problématique (e.gxiBmou 1998). En outre, ce que le biologiste
et ce que I'animal considérent comme disponible peuventfétrdamentalement fi¢rents :
la territorialité, le bruit, la présence d’autres espeaesl® conspécifiqgues peuvent interdire a
I'animal I'acces a certaines zones @it et Garrorr 1990). Mais d’autre part, ces facteurs
peuvent précisément étre I'objet de I'étude ; il peut pamgXe étre intéressant pour le biolo-
giste de déterminer si la présence d’'une espéece A dans uaeértertit I'acces de cette zone a
I'espéce B (voir chapitre 8 pour un exemple).

2.3 LES ANALYSES

Les biologistes voient frequemment I'analyse des donnéesne le choix de la meilleure
méthode parmi toutes celles qui sont disponibles dangéadture, lestandards du domaine
Nous illustrons ce point de vue sur un exemple. Etant dormé@$ grande diversité des do-
maines dans lesquels se pose la question de mettre enméddediistribution des individus d'une
espece avec les caractéristiques de I'environnement difésile de faire un inventaire complet
de toutes ces méthodes développées dans tous les domadssadls concentrons donc sur
un champ en particulier, la recherche en gestion de la faaunaage \yildlife management et
nous illustrons ces aspects a travers une présentatiamifist de quelques analyses utilisées
pour mettre en évidence la sélection de I'habitat dans ceadwm

Dans le paragraphe précédent, nous avons pu montrer ges tesietudes de la sélection de
I’habitat reposaient sur la comparaison entre I'utiligatet la disponibilité des habitatsadvas
et TavLor (1990) ont classé les types de données généralementsiglisitois grands types de
protocoles, oulesigns

— les protocoles de type t dans ce type d’études, c’est a la fois I'utilisation et Ispainibi-
lité qui sont mesurées a I'échelle de la population. Les ankme sont pas identifiés (pas
de suivi individuel). On mesure alors I'intensité d’utéison d’une zone par la densité des
animaux sur cette zone. Ces études populationnelles fppt aples échantillonnages par
transects, par quadrats. Elles peuvent se focaliser sanlesgux eux-mémes ou sur des
indices de leur présence, tels que des fécés ou des traces;

23



2.3. Les analyses

— les protocoles de type Il ce type d’études correspond également a une approche popu-
lationnelle de la sélection de I'habitat. La disponibili€s habitats est erfifet mesurée a
I'échelle de la population. En revanche, les animaux saatitiflés (par exemple a l'aide
de balises radio), et I'utilisation est mesurée pour chaBPanexemple, on se trouve dans
ce cas de figure quand on cherche a mettre en évidence letécatagies de I'environ-
nement qui déterminent I'emplacement des domaines vitagxadimaux au sein d’'une
zone donnée;

— les protocoles de type lllI: ce type d’études correspond a wapproche individuellee la
sélection de I'habitat. Les animaux sont identifiés (pange a I'aide de balises radio),
mais cette fois c’est a la fois I'utilisatioat la disponibilité des habitats qui sont mesu-
rées pour chaque animal. Par exemple, ce type d’étude peaspondre aux cas ou I'on
cherche a mettre en évidence la sélection des sites aliimenga sein du domaine vital
de chagque animal.

Cette classification des types de données est aujourd’leui@i@rence incontournable dans
la littérature traitant de I'analyse de la sélection debbitat (Aesiscuer et al. 1993, Qis 1997,
1998, Manwy et al.2002).

Les analyses ordinairement utilisées dans I'étude de éxts@h de I'habitat peuvent donc
étre classées selon ces trois grandes catégories. Cesemalyt été développées afin de ré-
pondre aux quatre grandes questions habituellement pdagsge type d’étude, identifiées par
Morrison et al. (1992) :

— l'utilisation de I'habitat est-elle sélective ou aléad?

— si l'utilisation est sélective, quels types d’habitatatsatilisés plus ou moins qu’attendu

sous I'hypothese aléatoire ?

— sil'utilisation est sélective, le pattern de sélectionikesimilaire entre les individus ?

— sil'utilisation est sélective, les patterns de sélectidferent-ils entre groupes d’animaux

(e.g. sexes, classes d’age), saisons, ou traitementsragpéaux ?
Notons dés a présent que I'on peut parfaitement vouloiriétud sélection de I'habitat par
un groupe d’animaux, sans avoir a supposer que tous les axisétectionnent I'habitat de la
méme facon (AsiscuHer et al. 1993).

2.3.1 Les protocoles de type |
2.3.1.1 Les prémisses : une seule variable qualitativebitdita

Avant le développement des Systemes d’Information Gébggap dans les années 1990,
I'acquisition de données sur plusieurs variables envieomentales dans les études de sélection
de I'habitat était dficile et colteux en temps comme en personnel. Ainsi, bienejgericept
d’habitat soit par essence un concept multivariérfHet al. 1997), pour des raisons pratiques,
la zone d’étude était discrétisée en plusieurs types datzhgui correspondaient souvent a des
types d’associations végétales (pelouses, foréts, E€tie stratégie est aujourd’hui encore trés
fréquente dans la littérature §H.oren et Vaugaan 1991, McCrean et al. 1998, Ansen et al.
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2000, Reviea et al.2000, McLeLian et Hovey 2001, Lyons et al. 2003).

Lorsque cette approche est choisie pour mesurer la disfighde I'habitat, les études po-
pulationnelles permettent de disposer d’une distributies individus dans les fii€érents types
d’habitats. On peut alors mettre en évidence la sélectidthdbitat en comparant la disponi-
bilité des habitats a leur utilisation. Les données que tloit analyser sont trés simples : On
al types d’habitats €l individus détectés. Soif le nombre d’individus détectés dans le type
d’habitati (utilisation), etp; le pourcentage de la zone d’étude recouverte par ce typbitiha
aveci variant de 1 d. Deux questions sont ordinairement posées dans ce typald’ét

— La distribution des individus dans ledtérents types d’habitat est-elle significativement

différente de celle qu’on obtiendrait sous I'hypothése d’uilisation aléatoire des habi-
tats ?

— Comment établir un classement des habitats par ordre thrgmée pour I'espéce consi-

dérée?
De nombreuses méthodes ont été développées pour répondsediux questions. Nous en
présentons deux ici, qui nous servirons dans les chapiiresrgs.

Le test de I'existence d’une sélection de I'habitat peus éfiectué a I'aide d’un test di?
(Neu et al. 1974, Brers et al. 1981, Whrte et GarrorT 1990, Manwy et al. 2002). On teste
I'existence d’'une sélection de I'habitat significative, @mparant la distribution des occur-
rences de I'espéce dans leffélients types d’habitat avec la distribution théorique missous
I’hypothese d’une utilisation aléatoire de I'habitat :

|
(u —Np)

Si N est sififisamment grand, que les occurrences de I'espéece sont irdiagen et que;
n’est pas trop proche de 0, alors cette statistiqgue conwengeune distribution dy? al — 1
degrés de liberté. Un test significatif indique la préserinaalsélection de I'habitat par I'es-
péce considérée. Le test gtiest de loin le plus utilisé pour tester la sélection de I'kettdans
ce type d'études (B:rs et al. 1981, ALLpReDGE €t Rarti 1986, Rrrer et Caurca 1987, AlL-
DREDGE €t Rart1 1992, Snoorey 1994, Gierry 1996). De nombreuses autres méthodes ont été
développées pour tester I'existence d’'une sélection @bitht avec ce type de protocole, mais
nous ne les détaillerons pas ici (voirihrepGe et Rartr 1986, 1992)

La question qui se pose ensuite est de déterminer en quastmostte sélection de I'habi-
tat. La méthode la plus utilisée consiste a calculer unvatkr de confiance sur la proportion
utilisée de chaque habitat, pour la comparer ensuite a lgoption disponible de cet habitat
(Neu et al. 1974, Wirte et GarrorT 1990, SHoorLey 1994, Manwy et al.2002). Soio; = u;j/N
I'estimation la proportion utilisée pour I'habitatAlors un intervalle de confiance sur la pro-
portion théorique; est obtenue par I'équation :
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_ 0(1-0 _ o(l-0
O — Z1_q/2 % <0 <0 + Z1-g/2 %

oU 7,2 €st la valeur de la loi normale pour le niveau de probabiitéodifie par la
correction de Bonferroni, pour prendre en compte le fait fjugervalles de confiance sont
construits simultanément {Bxop et Aurman 1995). La convergence vers une loi normale est as-
surée sous les mémes hypothéses que le tggtphésenté équation 2.1. On peut ensuite classer
les habitats comme préférés, rejetés ouflédents selon que la proportion disponible est res-
pectivement inférieure, supérieure, ou entre les limiesakb intervalles de confiance. Il est a
noter que plusieurs corrections de ces intervalles de cm#&iant été proposées afin de prendre
en compte le fait que I'approximation normale utilisée matipas pour les petits échantillons
(pour une revue, cf. @rry 1996).

Une autre approche pour déterminer la préférence des aripwur les types d’habitat
consiste a calculer des indices de sélectivité, qui mesliretensité avec laquelle les types
d’habitats sont recherchés ou évités (chNd et al. 2002, pour une revue, et notamment leur
tableau 1.1, p.10). Mais le plus utilisé et le plus recomngagst vraisemblablement I'indice de
sélectivité de Mnwy et al. (1972) (Giesson 1983, Husey 1985, Manwy et al.2002). Pour I'ha-
bitati, cet indice est simplement calculé pér= o,/ p;. Un intervalle de confiance sur l'indice
théoriquew; peut étre obtenu par I'équation :

(-9
Npf

5(1-3)
Npf

Wi — Zi_a/21 <SW < W+ Z1g2

Sous I'hypothése d’'une absence de sélection de I'habitatdice de sélectivitéy; devrait
étre égal a 1w; est supérieur a 1 si I'’habitat est recherché, et inférieusd &st évité. Cette
hypothése est testable grace a ces intervalles de confi@eténdice présente en outre une
propriété intéressante : il correspond a la probabilitdilisation par 'espéce du type d’habitat
i multipliée par une constante inconnueAiy et al. 2002). Ces indices de sélection se placent
donc dans le cadre théorique des fonctions de sélectiorsdeurces que nous décrivons dans
le paragraphe suivant.

2.3.1.2 Plusieurs variables d’habitat

Mesurer I'habitat a I'aide d’une variable qualitative deant plusieurs types d’habitat est
aujourd’hui encore une démarche courante, car elle esesbaufisante pour résoudre les pro-
blemes biologiques qui ont motivé I'étude. Mais les métisopleésentées dans le paragraphe
précédent requiérent que le nombre d’habitats ne soit ppsrportant, ce qui permet de s’as-
surer que la proportion disponible des types d’habitatitgoas trop proche de 0 (AbrEDGE
et Rarrt 1992). En conséquence, le nombre d’habitats considérésogatype d’étude dépasse
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rarement 10. Cette démarche est souvent critiquesgidon 2001, Kristan 2003). En €et, la
structure de I'habitat varie souvent de fagon continueg¢ebdper artificiellement des gradients
en types d’habitats discrets et homogénes peut masqueffdessimportants.

L’habitat, considéré du point de vue des caractéristiqgnes@nementales, est un concept
multivarié. Or, la récente expansion des Systemes d’lrdition Géographique a rendu possible
la prise en compte de cette caractéristique dans les étedeslettion de I'habitat (&vovan
et al. 1987). Ces logiciels permettent de gérer de l'informatipatile. Il est donc possible
de disposer de plusieurs cartes décrivant les caractgiestienvironnementales sur une zone
donnée. Par ailleurs, I'échantillonnagfeetué par les biologistes aboutit a une distribution
d’occurrences géoréférencée sur la zone. Et c’est en aaupldistribution d’occurrences aux
cartes que I'on pourra mettre en évidence la sélection abitat par la faune sauvage (My
et al.2002).

L'analyse des données pourra avoir deux principaux olgecti
— mettre en évidence les variables environnementales quiavoir une influence majeure
sur la distribution des animaux

— modéliser la qualité de I'habitat en fonction des varial@avironnementales.
Pour atteindre ces deux objectifs, ce sont principalemesttéthodes de modélisation statis-
tiques qui sont utilisées, telles que le modeéle linéairegaisé (M CuLLach et NeLper 1989).
Ce type d'outils permet enflet I'ajustement de cartes de qualité de I'habitat qui retreom
un grand succes chez les gestionnaires de la faune sauvagex@t Capen 1995, Knick et
Dyer 1997, Eickson et al. 1998, Bovce et McDonap 1999, Manwy et al. 2002). En éet,
lorsqu’un bon modeéle est ajusté, on peut s’en servir poutiprdes défets de changements de
I'environnement sur la qualité de I'habitat pour une espeéeequi peut avoir des implications
importantes, par exemple pour la conservation d’especeacges.

Ceci explique le récent succes deactions de sélection des ressour¢Bsyce et McDo-
NALD 1999, Manwy et al. 2002), une méthodologie de modélisation statistique d@y&le par
Manry et al. (1993). Les fonctions de sélection des ressources repsgelatraisonnement sui-
vant : la zone d’étude peut étre partitionnée en un certaimbome d’unités de ressources (UR,
e.g. les pixels d’'une carte raster) ; on dispose par ailléimgormations sur ces UR, mesurées
par P variables environnementales, ..., X|, ..., Xp. Les fonctions de sélection des ressources
permettent de modéliser la probabiliedative d’utilisation d’'une UR en fonction des variables
environnementales. Etfitet, pour pouvoir modéliser la probabilit&elled’utilisation, il faudrait
pouvoir disposer d’un échantillon des zones non-utiligggd’espéce, ce qui est malheureuse-
ment impossible, comme nous avons pu le montrer au parag@@t?. En revanche, on peut
supposer que la probabilitéelle d’utilisation d’'une UR est liée aux variables environnemen
tales par I'équation :

W(X1, ..., Xj, ..., Xp) = eXpBo + B1X1 + ... + BjXj + ... + BpXp) (2.2)
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W(X4, ..., X|, ..., Xp) est comprise entre 0 et 1 si le terme de I'exponentielle @gatif. Il est
possible de déterminer la valeur des fGi@éeentssy, ..., Bp grace a une simple régression logis-
tique, en utilisant I'échantillon d’'UR utilisées et un éakidlon d’'UR disponibles. SoiY une
variable décrivant le statut dd UR, qui prend la valeur 1 pour une UR utilisée, et O pour
une UR disponible qui ne fait pas partie de I'échantillon R'Utilisée. En ajustant un modele
linéaire généralisé pour la loi binomiale, avec une fonctie lien logit, on peut estimer les
parameétres de I'équation :

T T T expBy + BrXa + o+ BiX + 4 BoXe)

Il est prouvé que les cigcients des variables dans cette régression logistiqueidemt
tigues a ceux de I'équation 2.2 (cf.AMuy et al. 2002, p. 99-100). En revancisg est diférent
de Bo. Autrement dit, on n’estime pas la probabilité d'utiligatid’'une ressource, mais cette
probabilité multipliée par une constante inconnue. En taggmt les coicients estimés par
cette régression logistique dans I'’équation 2.2, il essides de cartographier les variations de
la probabilité d’utilisation des pixels d’'une carte raster

L’'ajustement d’une fonction de sélection des ressourcppase que I'on a indépendance
entre les animaux, afin de permettre I'ajustement de la fmmgtar le maximum de vraisem-
blance (i.e. pas de territorialité, pas de structures gmegjaetc.). En outre, dans la mesure ou
I'on utilise le modéle linéaire généralisé pour ajusterdadtion, il faut que le nombre de va-
riables incluses dans le modele soit limité par rapport anlbre d’UR. Boyce et McDoNALD
(1999) indiquent en conséquence un point fondamentak: dssume that the modeler knows
the limiting factors that influence the distribution and almdance of the study organism and
that data are available on key resource variableEn d’autres termes, les fonctions de sélec-
tion des ressources sont inadéquates pour détermineriablea qui ont une influence prépon-
dérante sur la distribution de I'espéce.

D’autres méthodes de modélisation ont également été péepatans ce cadre. Ainsi, le mo-
dele additif généralisé (GAM, Ktk et Tissrirant 1990) peut étre utilisé a la place du modéle
linéaire généralisé. Cette méthodologie repose sur la na@peche que le modeéle linéaire
généralisé, mais au lieu de modéliser une variable dépé&m@anune combinaison linéaire de
variables explicativeXy, X,, ..., Xp, les GAM modélisent la variable dépendante par une com-
binaison linéaire déonctionsdes variables explicativefigX;), f (X,)..., f(Xp). L'effet de chaque
variable explicative est lissé automatiquement lors dadt@ment, et on peut déterminer pour
quelles valeurs de ces variables explicativefdtesur la variable dépendante est le plus fort.
Pour cette raison, les GAM ont rencontré un vif succes cheédelogues ces dernieres années
(LeamanN 1998, Rarce et Ferrier 2001, Austin 2002, Birry et WeLsa 2002, Gwsey et al.
2002, Guisan et al. 2002, Leamann et al. 2002b, Ry et al. 2002, Zanewskr et al. 2002),
bien que leamann et al. (2002c¢) indiquent que I'inconvénient majeur des GAM estitaallté
d’exporter un modele en dehors du logiciel qui a permis dsitiger.
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Enfin, des méthodes telles que 'ENFEdplogical Niche Factor AnalysifHirzeL et al.
2002, ZnmEwskr et al. 2002, Rurter et al. 2003) ou les distances de Mahalanobisaf&
etal. 1993, Kuick et Dver 1997, Knick et Rorenserry 1998), fréquemment utilisées, reposent
sur la formalisation mathématique de la niclfieetuée par Hrcainson (1957). Elles ont éga-
lement pour but de permettre la cartographie de la qualitéhebitat pour I'espece. Nous ne
les détaillons pas ici ; Une discussion détaillée de cessqeiit étre trouvée dans le chapitre 6.

Ainsi, les outils permettant la prédiction de la qualité ‘talbitat pour une espece dans les
études populationnelles ne manquent pas dans la littérefmr conséquence, le choix d’'une
méthode appropriée pour analyser les données est soufiitedpour les écologues (MeL
et al. 1999). Mais rappelons que la plupart des méthodes sorgadsgia des fins prédictives,
et que peu de méthodes ont été développées pour permettisda@mévidence des facteurs
écologiques influencant la distribution des animaux suofez

2.3.2 Les suivis d’'individus par balises radios (types Il etll)

Les études de la sélection de I'habitat reposant sur desegsrae radio-pistage soulevent
des problématiques trés variées. |l peut s’agir de détemnga qu'il y a de commun dans la
sélection de I'habitat par les animaux suivis, ou au corgr@dé déterminer ce qui lesftérencie
le plus, pour établir une typologie d’animaux, ou enfin detreetn évidence desftiérences
entre catégories d’animaux (e.g. le sexe, I'age, etc.).

Le radio-pistage est utilisé dans la majorité des étudéwnitade sélection de I'habitat
(ScrooLey 1994). Pourtant c’est sur ce type de données que le moinsild'statistiques ont
été développés. Plusieurs stratégies sont alors renesrdigns la littérature écologique pour
contourner cette carence en méthodes :

— Une stratégie courante consiste a regrouper les lodahisadle tous les animaux suivis,
et d'efectuer les analyses sans prendre en compte la structupaticenimal, a l'aide
des méthodes développées pour les protocoles de type |, &dnsombreux articles uti-
lisent le test de b et al. (1974) pour analyser la sélection de I'habitat, en caldukes
pourcentages utilisés et disponibles sur 'ensemble degisations de tous les animaux
suivis (Sirvueen 1983, Rerce et Bk 1984, Lrvarmis et al. 1986, Mooty et al. 1987,
HeLLGrEN et VaucHan 1991, Rrson et Hirra 1991). Or, I'unité expérimentale dans les
études de radio-pistage n’est pas la localisation, maigial (ALLbREDGE et Rartr 1992,
AxsiscHer et al. 1993, Artaur et al.1996, Qis et Warre 1999). Travailler a I'échelle de
la localisation peut donc conduire a des biais.

— Laseconde stratégie correspond a I'approche guaet al. (2002, p.8) appellentfirst
and second stage analysi€ette approche consiste a analyser séparément les donnée
obtenues sur chaque animal a I'aide de méthodes initialedéerloppées pour les proto-
coles de type I, puis a combiner les résultats de facon aesrdts conclusions a I'échelle
de la population. Par exemple,it¥e et GarrorT (1990) indiquent comment adapter aux
protocoles de type Il |a statistique gi&iproposée par & et al. (1974) , pourP animaux
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suivis etJ types d’habitats :

=1 =1 Pillej

ou u;; est le nombre de localisations de I'animjatians I'habitat, p; est la proportion
disponible de I'habitat, etu,; est le nombre total de localisations de I'animaDans ce
cas de figure, le test dif est calculé pour chaque animal, puis le$élentes statistiques
sont sommeées sur tous les animaux, pour en tirer un testlgldba extension similaire
de cette statistique existe pour les protocoles de typeaNihife et Garrorr 1990). De
facon similaire, MinLy et al. (2002) ont proposé une adaptation des indices de séléctivit
aux protocoles de types Il et lll : ces indices sont calcutag ghaque animal, puis une
moyenne et une erreur-type sont calculées sur I'ensembliediees. De méme, cette ap-
proche a été proposée pour étendre le principe des fonctesélection des ressources a
la modélisation de la qualité de I'habitat avec des donnéeadio-pistage (MLy et al.
2002, Boyce et al.2002).

Enfin, une derniére stratégie, la plus rare, consiste dajgper des méthodes spécifique-
ment congues pour les données de radio-pistage. Ces métljpid@rennent en compte
les caractéristiques particulieres de ces données, reroban général un tres grand suc-
ces aupres des écologues. Ainsi, I'analyse compositindélveloppée par éBiscHER

et al. (1993) fait figure de référence incontournablexio et al. 1996, RnbLETON €t al.
1998, Grrer et al. 1999, Jdnsen et al. 2000, Lvons et al. 2003, LN et al. 2004).
Cette méthode prend en compte le fait que I'unité d’écHantilage n’est pas la locali-
sation, mais I'animal ; elle permet de tester |&@lence de I'utilisation de I'habitat entre
catégories d’animaux, par exemple entre les males et ledlifesn et enfin, elle peut étre
appliguée sur des protocoles de type Il comme sur des pietds type lll.

2.4 DiscussioN

Dans ce paragraphe, nous discutons principalement désktibon des méthodes appar-

tenant a la famille du modele linéaire dans les études detg#iede I'habitat, telles que le
modeéle linéaire généralisé (@uLLacu et NeLper 1989) ou le modéle additif généraliséAdH

TiE et TissHiraNI 1990). Cependant, les points que nous mettons en exerglignemi que les
statistiques sont souvent mal utilisées par les biologjigteque la démarche sous-jacente aux
méthodes gu'ils utilisent est a revair.

2.4.1 Le probléme de I'inférence

Quel que soit le protocole impliqué et I'échelle d’étude alsélection de I'habitat, les mé-

thodes de modélisation statistique sont celles qui reneotie plus large succes aupres des éco-
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logues chargés de la gestion de la faune sauvagefféin @es méthodes permettent en théorie
de construire des modeles prédictifs donnant la qualitéhebitat en fonction des conditions de
milieu rencontrées sur la zone, et donc de construire demgoé de gestion potentiels. Ainsi,
Hicks et al. (2003) utilisent les fonctions de sélection des ressoysoes minimiser I'impact
d’une exploitation forestiére sur la chouette tachetée ol XStrix occidentalis cauringpar la
conservation des habitats les plus utilisés par cette espénacée.

Mais la principale question sous-jacente a toutes ces gasieelle de la possibilité d’étendre
les résultats a la population étudiée. Lorsqu’on travailledes données individuelles (i.e. sui-
vis par radio-pistage), la validité des conclusions tidgggendra bien sr du nombre d’animaux
suivis dans I'étude (\Mte et GarroTT 1990, ALLDREDGE €t Rartr 1992, Aesischer et al. 1993,
Oris et Whrte 1999). Mais au dela de la question du nombre d’animaux su&viguestion de
I'inférence des résultats obtenus a la réalité du terrase e sérieux problemes, ce qui est
d’autant plus génant que les écologues ont besoin de cédremee pour aider a évaluer les
effets de certaines modifications du milieu (coupes forestjenmbroussaillement, etc.) sur la
population (Byce et al. 2002, GBorNE et Suarez-Seoane 2002, Leamann et al. 2002hb).

Certains ont proposeé de rajouter, a la fin du processus delisetain, une étape de valida-
tion. Le moyen le plus utilisé pour ce but est la validatianigge (e.g. |&-fold cross-validation
Bovck et al. 2002). Cette approche consiste, avant I'analyse, a mettsdté une fraction des
localisations des animaux (e.g. 10%), puis a mesurer lat§gubhjustement du modéle en véri-
fiant que la qualité de I'habitat prédite aux localisationgali de validation est importante. Des
statistiques permettant cette mesure, telles que la c&R@ee Receiver Operating Characte-
ristic) sont parfois utilisées (@& ck et al. 2002).

Pourtant, la validation croisée d’'une étude ne permet pdke &&ule de nous assurer de
sa validité d’'un point de vue inférentiel. Il faut égalemsigssurer de la représentativité de
I’échantillon en examinant la validité de toutes les hygsts sous-jacentes a ce type d’étude,
a savoir :

— lindépendance entre les animaux (e.g. pas de territigiali d’évitement entre les ani-

maux, ni d’agrégation, etc.) ;

— le libre et égal accés de toutes les zones a tous les anim@senps sur la zone d’étude
(e.g. pas de barrieres physiques sur la zone) ;

— toutes les variables environnementales susceptiblé&eder la distribution des animaux
ont été identifiées et incluses dans le modele;

— I'échantillon d’animaux est représentatif de la popuolatétudiée, ce qui implique dans
les études populationnelles une détectabilité des animmaitorme sur la zone d’étude, et
dans les études individuelles, une probabilité de captieetique pour tous les animaux
de la population étudiée ;

— dans le cas d’études individuelles, une disponibilitéstamte des ressources pendant la
période d’étude.

Si I'une de ces hypothéses n’est pas vérifiée, ce qui estdréde.g. voir chapitre 8), alors le
modele n’est plus valable, et I'inférence ne tient plus &&ehantillon présente des biais. Le
seul moyen de valider I'étude est d’utiliser un jeu de dosrréeueilli de facon totalement in-
dépendante, une étape qui est rareméataiée (Mrrison et al. 1992).
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Pourtant, méme lorsque les modeles sont validés sur degdemdépendantes, I'inférence
peut étre un probléme. Une illustration de ce probleme esté®dans les deux études dedk
et Dver (1997) et de Kick et Rorenserry (1998) sur le lievre de Californid.épus californi-
cu9. Knick et Dver (1997) ont construit une carte de qualité de I'habitat durééle Californie
a l'aide des distances de Mahalanobis sur un jeu de lodalisatecueillies de 1987 a 1989, et
de 1992 a 1993. Puis, le modele construit a été validé patdalakes prédictions sur un jeu de
localisations indépendant recueillies sur la méme zon®@8 & 1995. Ces localisations étaient
toujours détectées dans des zones prédites comme de halité. e modéle avait été ajusté
dans le cadre de la conservation de l'aigle roggjuila chysaetgsdans L'ldaho, dont la prin-
cipale proie est le lievre de Californie. En maximisant lalgé de I'habitat pour le lievre, on
maximise du méme coup celle du rapace. Mais leur zone d’@sideumise a de fréquents in-
cendies, qui se traduisent par une réduction de 'embrdlessant de la zone. Le feu peut donc
devenir un moyen de gestion des deux espéeces. Par conséfuertet Rotenserry (1998) se
sont posés la question de savoir s'il était possible de sér sk leur modéle pour prédire les
réponses de la distribution des lievres fidétents scénarios de gestion, en utilisant des simula-
tions. Ces auteurs ont répondu par la négative ; les simaktiu modeéle aboutissaient a des
prédictions absurdekorsque la configuration de I'habitat change sur une zone, laalidité
du modéle peut étre remise en questiarLa question la plus importante est donc parfaitement
exprimée paraknson (1981b) :

“What is the universe to which our results are to pertain? I6itn single study area, in
a single year, with the measurements we have observed, ithe® problem. If we want to
generalize, let us be careful. Our study area must be reptatige of the area we want to
extrapolate to, similarly the year and the habitat.

2.4.2 La modélisation “aveugle”

Le principal probléme pratique des méthodes de modélisatatistique appartenant a la
famille du modele linéaire est de déterminer quelles véggmbnvironnementales inclure dans
le modéle. Pour augmenter le pouvoir prédictif du modelejaitminimiser le nombre de va-
riables explicatives (MCuLLacu et NeLper 1989). Par ailleurs, ces méthodes de modélisation
supposent que les variables susceptibles d’'influencerstaitdition de I'espece étudiée sont
connues (Byce et McDonaLp 1999). Il est possible de sélectionner ces variables dditla-
ture écologique ou en puisant dans le savoir du biologistexiBim et ANperson 1998), mais
le plus souvent, déterminer quelles variables inclure tansdele est la tache la pludiikile
de la modélisation (xnon 1999, Guisan et ZimverMANN 2000).

Les méthodes de typeégression pas-a-pagstepwise regressigisont alors fréequemment
utilisées pour sélectionner les variables a inclure danséele (par exempled®@wn et Barzi
1984, Lrrvarrs et al. 1986, Hicker 1993, MuiLer et al. 2000, \krnier et al. 2002). Ces mé-
thodes permettent de sélectionner de fagon automatiquamainaison de variables environ-
nementales qui maximise un critere mesurant la qualitéistajnent du modele (e.qg. le critere
d’Akaiké, Burnuam et AnpersoN 1998). Pourtant, ces outils ont été tres lourdement casqu
par les statisticiens, qui les comparent a des “expéditien®éche” se substituant au raisonne-
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ment scientifique @hnson 1981b, Witmore 1981, Brnaam et AnpersoN 1998, HrzeL et al.
2002).

Les méthodes appartenant a la famille du modele linéairérgbsé (M CuLLacu et NeL-
per 1989) ont été développées dans un cadre bien défiringBm et ANperson 1998, Gierry
1998), c’est-a-dire pour tester des hypothgsésiseset ne sont pas prévues pour I'exploration
des données. En théorie, il faudrait donc : (i) poser des thgses sur la sélection de I'habi-
tat par 'espéce étudiée, (ii) construire un protocole ki&ttillonnage en accord avec la théorie
écologique permettant de vérifier ces hypothéses, (iiigctdr les données en suivania lettre
ce protocole et (iv) construire le modéleojissurc 1981).

Pour cette raison, @&knuam et Anperson (1998), dont I'ouvrage sert souvent de référence
pour I'utilisation de ce type de méthodes en Ecologie, indig : “The process of analyzing
data with few or no a priori questions, by subjectively arafatively searching the data for
patterns and 'significance’, is often called by the deroggatierm of 'data dredging’. Other
terms include 'post hoc data analysis’ or ‘data mining’. @ftthe problem arises when data
on many variables have been taken with little or no a prioritim@without benefit of suppor-
ting science. (...) Example of data dredging includes tremgmation of crossplots of all the
variables or the examination of a correlation matrix of ttegiables. These data-dependent ac-
tivities can suggest apparent linear or nonlinear relasbips in the sample and therefore lead
the investigator to consider additional models. Thesevdas should be avoided, as they pro-
bably lead to over-fitted models with spurious parametaneges and nonimportant variables
as regards the population. The sample may be well fit but tla¢ igdo make valid inference
from the sample to the populatidn.

Il est donc hors de question de se servir de ce type de métipodesiéterminer quelles
variables environnementales inclure dans le modéle, mutedstruire le modekur les mémes
données

2.4.3 Les études exploratoires et les études confirmatoires

On peut identifier deux types d’études dans la littératwai¢atnt de la sélection de I’habitat
par la faune sauvagedfihson 1981a, Mprrison et al. 1992, Gierry 1998) : les études ex-
ploratoires findcasting studigsqui ont pour but d’identifier les variables environnemésda
recherchées par I'espéce, la population ou I'animal, ettiedes confirmatoiresqrecasting stu-
die9 qui ont pour but de prédire les conditions de milieu adéegigbur I'espéce en fonction
des conditions environnementales. Ces deux types d’étladesnt absolument étre distingués.

En dfet, Morrison et al. (1992) soulignent que de nombreux auteurs utilisent ladteds
des études exploratoires pour prédire les conditionsdatpour I'especeCes prédictions ne
peuvent pas étre fiables si le protocole n'a pas été construile facon a valider les résul-
tats d'une pré-étude car les conditions environnementales, démographiquésabgiques
peuvent varier de facon significative dans le temps et l'espa
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Ceci confirme ce qui a étéfamé dans le paragraphe précédent. Pour pouti@ctier des
prédictions, il faut avoir un protocole d’échantillonnagmrectement construit. Or, I'une des
bases de la statistique est que pour pouvoir construireatnqole d’échantillonnage correct, il
faut déja disposer d’information sur les processus étutiég de la théorie écologique ou de
pré-études (&aL et RouLr 1981, Tomassone et al. 1993). Si I'on ne connait que peu de choses
de la population étudiée, il faudra en premier lieu conddé® études exploratoires. Et pour la
construction du protocole de telles études, c’est le bor darbiologiste qui domine. Mais en
contrepartie, ces mémes données ne pourront étre utiisges fins confirmatoires.

Cette diférence profonde entre les deux types d’études n’est sopasnpercue par les
biologistes. Une illustration de ce point de vue nous eshdemar un des référés de la revue
Ecologychargé d’expertiser un article que nous avons écutfe et al. 2005a, cf. Annexe
1). L'article présente une méthode exploratoire de la sélece I'habitat utilisable avec des
données de radio-pistage, I'analyse K-select, que nowaslldés au Chapitre 7. La principale
remargue du référé concernant I'article était la suivante :

“1 agree in principle with your description of the 2 alternais of exploratory and predic-
tive (or confirmatory) objectives, buam skeptical that this distinction will be made in prac-
tice. This discussion is incomplete, however, without refexg¢ndhe principles of information-
theoretic methods as espoused by Burnham and Anderson)(I988 emphasize the impor-
tance of a priori specification of a plausible set of modelsil{iple working hypotheseghat
are based on knowledge gained, perhaps from previous exilmy analysesThey emphasize
the need for the former approach, and caution against mespretation of exploratory results.

Nous avons décrit le point de vue deBram et Anperson (1998) dans le paragraphe pré-
cédent : ces auteurs, qui se placent dans une optique cotdirepaéconseillent formellement
toute exploration des données (qu’ils qualifient péjomatient de tata-dredging), car une
variable qui semble influente dans I'échantillon n’a paseséairement d’influence dans la po-
pulation, ce qui peut conduire a la construction de modeélelsant des variables sans intérét.
Les diférents modéles testés, qui formalisent les hypothésesajueHerche a tester, doivent
étre construita priori, c’est-a-dire avant méme la collecte des données. Et ceslasodoivent
en théorie étre construits, non pas sur la base des régiihatysesexploratoires, mais sur la
base détudesxploratoires, donc sur des donnédgalentes.

Or, conduire une étude sur le terrain, méme exploratoiteyms opération colteuse en
temps, en argent et en personnel. En outre, les questioeseppar ces études exploratoires
sont en général trés diverses. Par exemple, dans les éndtildduelles, ces questions concer-
neront aussi bien les surfaces occupées par les animawaif@esrvitaux), que les habitats
gu’ils recherchent, les interactions entre les animauxaw®c d’autres especes compeétitrices
ou prédatrices, le processus de dispersion des juvénited| est pratiquement impossible de
construire un protocole qui permette de répondre simuttemé & toutes ces questions avec les
mémes données, et le plus souvent, la construction du mletoepose sur les compétences du
biologiste qui recherchera le compromis permettant dene@oau mieux a toutes ces questions.
Dans le cas d’études reposant sur l'utilisation du radgtggje, cela impliquera de hombreux
choix, tels que le choix du mode de capture (e.g. sites delagbu battues), la position des
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sites de captures sur la zone d’étude (dans quels habisataurer), éventuellement la sur-
veillance des sites de capture, le choix des animaux a senvfenction de leur sexe, leur age,
leur statut de dominance dans le groupe, etc. (pour un exgefplMaLLarD 1996)

Les données recueillies dans ce type d’étude devront erésné analysées, ou plus exacte-
ment,exploréegpour en tirer un modéle conceptuel du fonctionnement dwesystiologique
étudié (PMesBurG 1981, cf. chapitre suivant). Et c’est seulement apres pettmiére étape que
I'on pourra construire un protocole dont les données samvia la prédiction, étape ordinaire-
ment occultée.

On comprend deés lors pourquobMassonk et al. (1993) constataient que beaucoup aime-
raient que les analyses soient indépendantes des donmeefet:=si les écologues pouvaient
disposer, grace aux mémes données, des qualités infoemakds études exploratoires et des
qualités de prédiction des études confirmatoires, ils péemt faire de considérables économies.

2.4.4 Quelle est la meilleure méthode ?

La question de savoir comment mettre en évidence la séedtidhabitat par la faune sau-
vage se pose dans de nombreux champs de I'Ecologie (§ IND@3.avons également montré
gue les biologistes espéraient a partir d’'un seul jeu de éemffectuer des analyses explora-
toires et confirmatoires.

Cet espoir prend forme de la fagcon suivante. Plusieurs rdéghsont développées au sein de
chacun des domaines de I'Ecologie. Lorsqu’une nouvelldot# est développée, les auteurs
mettent en général en exergue une contrainte particuléseldnnées qu'ils jugent indispen-
sable de prendre en considération, et qui n’est pas priserepte par les méthodes existantes.
Ainsi, Mysterup et Ius (1998) montrent que la sélection de I'habitat par un anineak parier
en fonction de la disponibilité des types d’habitatesAcuer et al. (1993) soulignent que la
sélection de I'habitat peut étre variable en fonction dwesmxde I'dge de I'animal ; etc.

Ce nouvel aspect de la sélection de I'habitat peut étre miévedence soit a partir des
contraintes soulevées par un jeu de données particulieXeimple chapitre 8), soit pour insis-
ter sur une idée qu’ils considerent comme ayant une placertante dans la théorie, c’est-a-
dire avec pour objectif de clarifier la définition des conséptpliqués (e.g. pour l'idée que la
sélection de I'habitat puisse varier en fonction de I'éhspatiale, drunson 1980, AeBISCHER
et al. 1993). Ces auteurs développent alors des méthodes d’arglypermettent de prendre
en compte ces nouveaux aspects.

Mais beaucoup de biologistes voient I'étape de I'analyserne le choix, parmi le pool
de méthodes disponibles dans la littérature)adeneilleure méthode pour I'analyse de leur
jeu de données (ML et al. 1999) ; GiesseL (1992) souligne que I'analyse des données leur
apparait souvent comme une étape technique. Mais aucuhedeéte permet de prendre en
compte tous les aspects de la sélection de I'habitat a lddeigui serait d’autant plusficile,
que, comme nous I'avons vu, le concept d’habitat n’est pasi&me tres clairement défini).
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Lorsque vient le moment de I'analyse, le biologiste est satperdu parmi la multitude des

méthodes disponibles. Ainsi, si on lui demaad@iori de choisir entre la prise en compte d’'une
éventuelle réponse fonctionnelle des animaux ou d’'unetéede variation temporelle dans la

sélection de 'habitat, le biologiste répondra probablenw’il serait préférable de pouvoir

prendre en compte les deux...

Il faut alors s’orienter vers une autre démarche pour aealgs données. Dans le chapitre

suivant, nous reconstruisons cette démarche bien conraubidmétriciens a travers I'étude
d’'un exemple, le probléme de I'autocorrélation spatialesdas études de sélection de I'habitat.
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Chapitre 3

Structures spatiales et autocorrelation
spatiale : vers une autre démarche

Dans le chapitre précédent, nous avons illustré le pointdedes biologistes sur la Biomé-
trie dans le cadre de I'étude de la sélection de I'habitalpfaune sauvage. Le ternmabitat
recouvre plusieurs significationsfidirentes, mais deux dimensions importantes peuvent étre
dégagées de ce concept, la dimension spatiale et la dinmeéstdogique. Or, hous n’avons
encore rien dit de I'analyse de I'aspect spatial de I'habita

Dans ce chapitre, nous montrons que les contraintes smtlarsqu’elles sont négligées,
peuvent conduire a des conclusions erronées concerndratbiéats recherchés par une espece.
Dans un souci de simplicité, nous nous concentrons surdegsgpopulationnelles pour décrire
les aspects spatiaux sous-jacents a la notion d’habitaff&nc’est pour ce type d’étude que le
plus grand nombre de méthodes ont été développées, et qublerpe des structures spatiales
est le plus discuté.

3.1 L'AUTOCORRELATION SPATIALE . UN DEFAUT DES DONNEES 7

3.1.1 Définitions de l'indépendance et de I'autocorrélatio

Les méthodes d’analyse de la sélection de I'habitat repdsEguemment sur I'hypothése
d’'indépendance entre les observationsifdon 1981a, Awiscuer et al. 1993, ALLDREDGE
et Rartr 1992, Gierry 1996, RNbpLETON et al. 1998). Manwy et al. (2002) indiquent ce que
I'on entend paindépendancelans ce type d’études Ah animal’s selection of a resource is
assumed to be independent of selections made by all othera#si This assumption may be
violated when animals are gregarious or territorial in hadii studies or when competition for
food occurs in foraging studiésL’hypothése d’'indépendance n’est pas spécifique auxestud
de sélection de I'habitat. Il s’agit erfifet d’'une des hypothéses les plus importantes de la statis-
tique classique (Grr et Orp 1981, LecenprE et FortiN 1989, LeGenpre 1993).

D’un point de vue strictement statistique, on parle d’obagons indépendantes lorsque
les observations sont échantillonnées au sein d’'une pigrulstatistique de telle sorte qu’une

37



3.1. L’autocorrélation spatiale : un défaut des données ?

valeur observée n'a d’influence sur aucune autneiore et Lecenore 1998). Dans le cas
d’études populationnelles, I'indépendance implique guédtection d’'un animal a un point A
n'affecte pas la probabilité de détecter un autre animal & un Booptels que soient A et B.

Le concept d’autocorrélation est lié a celui d'indépendarada diférence que I'autocorré-
lation se réfere a un modele. Etant donné un modele de l#bdistm des localisations sur une
zone, la composante de la variation spatiale qui n’est ppkoerée par le modele est appelée
autocorrélation spatiale (@r et Orp 1981). Lecenpre et LEenpre (1998) en donne également
une définition : $patial autocorrelation may be loosely defined as the prgpef random va-
riables which take values, at pairs of sites a given distapaat, that are more similar (positive
autocorrelation) or less similar (negative autocorretati than expected for randomly associa-
ted pairs of observations. Autocorrelation only refers the tack of independence among the
error componentsf field data, due to geographic proxirmiity

Lorsque des tests d’hypothéses sdi@ués sur des données autocorrélées positivement,
cela se traduit par une augmentation des erreurs de typest;a-dire a un rejet trop fréquent
de I'hypothese nulle (ksenore 1993, Lecenpre et al.2002). Dans les études de la sélection de
I’habitat, cela pourra par exemple conduire a inclure dagasiodeles des variables environne-
mentales qui n'ont pas de rédfet sur l'utilisation de I'espace par I'espece étudiée.

3.1.2 Deux types de structures spatiales dans les études édéestion de
I'habitat

L'autocorrélation spatiale est rarement prise en compie dizs études de la sélection de
I'habitat, car sesféets sur les paramétres des modeles sont assez mal comamaNk et al.
2002b). En réalité, comprendre 'origine de I'autocortiéla spatiale est fondamental, car elle
tire son origine des structures spatiales présentes d@sdie données.

Ces structures spatiales peuvent avoir deux origines(lbre 1993, Morrison 2001, Le-
GenpRE et al. 2002, pe CornuLIER 2005) :

— la distribution des variables d’habitat influencant laribsition des animaux : si les res-
sources ne sont pas distribuées aléatoirement sur la zénuld; alors il est probable que
les animaux, qui consomment ces ressources, ne le sont padusg

— ladistribution des animaux en elle-méme : ce type de straectest pas liée aux variables
d’habitat étudiées, mais tire son origine d’autres soyngasexemple de 'organisation
sociale (@BornE et Suarez-Seoane 2002), d'une réponse agrégative due aux indices de
présence des conspécifiquesdinpre et al. 2002), de stratégies de réponse a la préda-
tion (bE CornuLIER 2005).

Ces deux types de structures doivent absolument étregligtsn Que les variables d’habitat
présentent une structure spatiale n’est pas vraiment ggoanl’étude de la sélection de I'ha-
bitat. Mais lorsque ce sont des facteurs liés a la biologiBedpece et non plus des facteurs
environnementaux qui sont a l'origine des structures alestj cela pose un grave probleme
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pour les analyses.

Une discussion trés édifiante sur ce sujet peut étre troumgeld réponse desknon (1999)
a l'article de Byce et McDonarp (1999) sur les fonctions de sélection des ressources. @es de
niers proposent enflet d’ignorer I'autocorrélation spatiale lors de la constimn du modéle,
mais de déterminer son importanaggosteriori par I'examen des résidus du modeéle. Si une
autocorrélation significative peut étre mise en évidencs tlss résidus du modele, ces auteurs
recommandent 'utilisation de la régression autologistig la place de la régression logistique
usuelle, pour I'ajustement de la fonction de sélection éssaurces. La régression autologis-
tigue est une régression logistique dans laquelle on inetuplus des variables environnemen-
tales, une autocovariable. Pour une unité de ressource&dpoette autocovariable est calculée
par la moyenne de la variable réponse dans les unités deairesswoisines, pondérée par l'in-
verse de la distance avec ces cellules voisines#riN et al. 1996, H: et al. 2003).

Mais Lennon (1999) critique cette démarche :

“This methodological approach is common to other areas ologyodealing with spatial
data. Independence of the response variable across sitbg ifirst major assumption of such
models. As the authors emphasize, the second major assurigotinat the important resources
(explanatory variables) are included in the model. Unfostely, because we usually do not
know what these are, we may often be forced into doing sonwhagis testing. This is where
violation of the first assumption can introduce systematiore into our understanding of the
relative importance of resourcés

En résumé, lorsqu’on travaille sur un semis de points reptést la distribution d’une
population sur une zone, ce semis de points présente frégapties structures spatiales. La
premiere question qui se pose est dondéerminer I'origine de ces structures spatiales

3.1.3 Un cas d’étude : la distribution des dégats de sangligrsur vi-
gnobles

Dans le cadre de la fonction d’'ingénieur en Biostatistique gpccupais lorsque travaillais
pour I'Office national de la chasse et de la faune sauvage, javaissénigly données d’'une
étude sur les facteurs influencant la présence de dégataglesasur les vignes. Ces données
avaient été collectées par Daniehivi.arp pendant sa thése (.Larp 1996). Il avait interrogé
tous les viticulteurs de Puéchabon (Hérault, a 30 km au naest de Montpellier) sur le ni-
veau de dégats que subissait chacune des vignes de ce uiéayy@90 a 1992. Les analyses de
ces résultats d’enquéte ont fait I'objet d’'un article augblui publié dan€European Journal of
Wildlife Researcl{CaLenae et al. 2004, Annexe 8). Nous illustrons ici les points de vue décrit
dans le paragraphe précédent, a travers I'analyse cridgu&pproche que j'avais utilisée a
I'époque.

En milieu méditerranéen, le régime alimentaire du sangbéprincipalement constitué de
fruits forestiers. Les glands de chéne ve&uércus ilex qui tombent a 'automne constituent
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la principale ressource alimentaire du sanglier. En égéglands sont rares et la disponibilité
alimentaire est minimale sur la zone {MLAarD 1996). Or, c’est a ce moment que les vignes
fructifient, dfrant aux sangliers une source de nourriture attractivetddies les vignes ne
produisent pas du raisin en méme temps. Trois périodes deatiah de vignes peuvent étre
identifiées : les vignes précoces fructifient entre mi-ghidt mi-aolt, les vignes normales entre
mi-ao(t et mi-septembre, et les vignes tardives entre ptesebre et mi-octobre. En outre, les
vignes de Puéchabon ne sont pas toutes localisées a la m&arecdidu bois de chénes verts,
le milieu fermé assure protection aux sangliers. Le problposé par Daniel MLLarD était de
déterminer si la distance au bois et la date de maturatiomidinravaient une influence sur la
présence et I'importance des dégats de sangliers sur lehligin

Cette étude avait donc pour objectif la mise en évidenceedfarme de sélection des res-
sources par le sanglier. Chaque vigne est considérée conmité b’échantillonnage (unité de
ressources). La présence et I'absence de dégats peueobsidérés respectivement comme
présence et absence d'utilisation. J'avais alors utiis€&gression logistique afin de prédire la
probabilité d’utilisation d’'une vigne en fonction de saipéde de maturation et de sa distance
au bois (GLence et al.2004).

Les résultats que j'avais obtenus sont résumés sur la figues4leux variables étudiées ont
une influence significative sur la probabilité de dégatsteiiprétation de ce modele confirme
les hypothéses des biologistes, a savoir que : (i) plus wreewst éloignée du bois et moins
elle a de chances d’étre endommagée, et (ii) plus la date tigatian d’une vigne est précoce
et plus elle a de chances d’étre endommageée.

Or, je n'avais pas calculé les résidus de ce modéle a I'épogytavais écrit cet article.
La cartographie de ces résidus apporte pourtant des inflomsantéressantes (figure 4D). En
effet, ces valeurs semblent fortement structurées dans tesplay a un regroupement des par-
celles pour lesquels la probabilité de dégats est sousi@stiCette impression est confirmée
par un test de l'autocorrélation spatiale de Ge&y=0.5937,P < 0.0001, cf. annexe 8 pour
une description détaillée du principe du test). En d’auteesies, la distance au bois et la date
de maturation du raisin ne fiisent pas a expliquer les structures spatiales présentkszamne
d’étude. La probabilité qu'une parcelle soit endommagdqeedé également des dégafttee-
tués sur les parcelles voisines.

Le caractéere agrégé des dégats de sanglier apparaitufaitle facon tres nette sur la carte
des dégats (figure 4B) ; nous avions identifié la présenceglpatehs, et nous en expliquions
la présence par liget conjugué de la distance au bois et de la date de maturaswighes. En
réalité, cette agrégation révéle une faille dans I'analy'ssreur est de considérer la parcelle
de vigne comme unité d’échantillonnagm dfet, il n'y a aucune raison pour que des décou-
pages ayant un sens pour le viticulteur en ait un pour le Ean@lans la mesure ou il n'y a
pas indépendance entre une parcelle de vigne et les vigisises il aurait fallu travailler au
niveau du patch de dégats.

Il est bien connu des biologistes que les sangliers utiligggulierement les mémes routes
pour rechercher leur nourriture ; les passages répétéadgkess forment ce qu’on appelle des
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Fic. 4 — Les résultats de I'étude des dégéats de sangliers surdg®bies de Puéchabon (Hérault) : (A)
cartographie de la date de maturation des vignes ; (B) cadpgie du niveau de dégats subi par les
vignes ; (C) modéle logistique prédisant la probabilité upe vigne soit endommagée en fonction de la
distance au bois et de la date de maturation ; (D) cartograpiiés résidus de ce modele

coulées Les vignes précoces sont les premiéres a étre endommagégs, peut expliquer le
niveau plus important de dégats qu’'on y observe. Il est frigbque par la suite les sangliers
vont continuer a utiliser les mémes coulées, méme lorsqueataration des vignes précoces
sera finie. Les sangliers endommageront alors les vignegesia maturation normale ou tar-
dive.

Comme on le voit dans cet exemple, la présence d’autocbailspatiale dans les résidus
est révélatrice de la présence de structures spatialegises pn compte, mais qui peuvent étre
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du plus grand intérét pour la compréhension du systemeétudi

3.1.4 l'autocorrélation spatiale : un nouveau paradigme

Plusieurs auteurs soulignent que I'autocorrélation afmati’est pas un défaut des données,
mais qu’elle est au contraire révélatrice des structuresiaps du systeme étudié (e.g-L
GENDRE et ForTIN 1989, LeGenpre 1993, Lennon 1999). Ainsi, Legenpre (1993) indique :

“The observed variable of interest — for example species ositign — are most often in-
fluenced, at any given locality, by the species assemblagetste at surrounding localities,
because of the contagious biotic processes such as grosgitgduction, mortality, migration,
and so on. In such a case, because the value at any one locatitige at least partly predicted
by the values at neighboring points, these values are nahasiically independent from one
another. This may come as a surprise to ecologists who hase trained in the belief that
nature follows the assumptions of classical statisticg, @ithem being the independence of the
observations. However, field ecologists know from expeéehat living beings in nature are
distributed neither uniformly nor at random ; the same apglio the physical variables that we
use to describe environmeht.

LeGcenpRE Souligne que la structuration spatialefestctionnelle C’est exactement cette idée
qui est mise en exergue parokkison (2001) lorsqu’il souligne I'importance de la dimension
spatiale du concept d’habitat (§ 2.1.1.1). Il est alofialie d’ignorer la dimension spatiale.
L’'autocorrélation n’est pas seulement une constatatiomojti étre faite sur les données avec
une grimace ; en comprendre I'origine est centrale danstiekes de I'utilisation de I'espace.
On comprend alors pourquoi, lorsqu’il y a autocorrélatiamsl un jeu de données, il ne faut
donc pas se contenter d’un laconiq@@ut solution to both of these problems (influential obser-
vations and spatial autocorrelation) was to use STATA'steluoption to calculate variances
estimates which are robust to both influential observatiang within-site correlation (Stata-
Corp. 1999) (Vernier et al. 2002), une stratégie malheureusement souvent retrouviselaa
littérature (Bovce et al.2002, NeLsen et al.2004). Il est parfaitement Iégitime de vouloir inté-
grer l'autocorrélation au modeéle, mais si 'autocorr@atest indicatrice de structures et qu’on
ne sait rien des structures en question, c’'est une démaseriteaabsolument. Il faut connaitre
ce que I'on modélise.

L'Ecologie est I'étude des interactions entre les étreantis, et avec leur environnement. La
présence d’une structure spatiale dans les données esitimnck de la présence d’interactions,
soit entre les étres vivants, soit avec leur environneniéauitocorrélation spatiale est indica-
trice de la présence de structures. Pour toutes ces ralsamsipre donne a I'autocorrélation
le statut de nouveau paradigme. L'étude des sources ded@uélation spatiale est aussi im-
portante que I'étude des composantes biologiquesftpitant la distribution de la population,
et peut aider a la compréhension du systéme.
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3.2 CHOIX D' UNE DEMARCHE D' ANALYSE

3.2.1 Ladémarche biométrique

Nous avons pu montrer dans ce chapitre I'importance de ke @n compte de I'aspect
spatial dans les études de sélection de I'habitat. Cettit@eatre 'espace géographique et
I'espace écologique qui apparaissait dans les polémiquiesiade la définition du concept
d’habitattransparait également au niveau des analyses : ces dewtsasmat indissociables.

3.2.1.1 Synthese

Suite a I'intervention deaklinson (1981a) lors d’'un séminaire sur I'utilisation des statjggs
multivariées dans les études de sélection de I'habitat\arir a posé la questionis the dis-
tribution of plots systematically to space a random samplelants 7. Et Jounson a répondu
“No, but it may be adequately represented by a model of randssniThe crucial issue is to
define the population of which the sample is representatiecun protocole d’échantillon-
nage, qu'il s'agisse d'un échantillonnage aléatoire otésyatique, ne permet dans I'absolu de
s’assurer de l'indépendance entre les unités d’échamidige (SkaL et FornLr 1981, LEGENDRE
et Fortin 1989). Il faut pouvoir disposer d’informationsfisamment précises sur les processus
en jeu pour construire un protocole qui autorise cette ssifipn (Morrison 2001). En général,
lorsque les données sont collectées, I'objectif du biategest précisément d’identifier ces pro-
cessus, comme le soulignesdison. Mais cette réponse souléve également un aspect essentiel
de la démarche biométrique que résunmescir (1992) :

“Préciser en quoi le prélévement est un échantillon, ou mémgudi il est un échantillon,
de quelles structures spatiales il est extrait, de queliegéygies de dispersion il témoigne, sous
quelles influences immédiates ou lointaines de I'envirorerd il se trouve, de quels rythmes il
dépend, de quels biais conjoncturels ou chroniques iffemutout aspect définissant son usage
potentiel, voila bien une question d’essence biométrique.

La démarche de modélisation “aveugle” proposée panBam et Anperson (1998) dans
le chapitre précédent ne peut donc étre utilisée sur lesédsnardinairement récoltées pour
étudier la sélection de I'habitat. Cette démarche reposégilisation de méthodes qui ré-
clament I'indépendance entre les individus. Or cette Hygme est discutable parce que par
définition, dans une population biologique, les individuteragissent entre eux. Si le protocole
d’échantillonnage n’a pas été construit de facon a élimioement les structures spatiales
non causées par des facteurs autres que les variablesrerannentales mesurées, alors les as-
pects spatiaux et écologiques sont indissociables.

On peut donc résumer 'étude de la sélection de I'habitatesimple figure (figure 2),
qui représente un couplage entre I'espace géographigesgate écologique. Quelle que soit
I'échelle a lagquelle on travaille (un continent, un payse wone de quelques hectares), quel
gue soit I'objet biologique que I'on considére (I'espé@epbpulation, ou I'animal), I'étude de
la sélection de I'habitat ne peut se faire qu’en considéadatfois ces deux aspects. Dans la
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mesure ou I'espace géographique ne contient que deux dionend semble plus logique de
commencer par examiner la distribution spatiale des oenues de I'objet biologique étudié
(qu’il s’agisse de localisations d’animaux suivis par cadistage ou d’occurrences d’especes),
puis de déterminer, dans I'espace écologique de dimensisréfevée, les facteurs qui ont le
plus d’influence sur la distribution observée. C'est a | foar I'analyse des données et par
le dialogue avec le biologiste que pourront étre déternsihée parts relatives des contraintes
spatiales et des exigences écologiques dans la distriboitiservée.

3.2.1.2 Laconstruction d'un modele

La population biologique est un systéme complexe, dontésents interagissent entre eux
et avec leur environnement. Pour I'étudier, les biologistlectent des données qui constituent
une image de ce systemeurSseL (1992) souligne :

“En collectant des données, et en les entrant dans I'ordimate transforme I'objet d’étude,
mais celui-ci reste un objet qui prend son sens dans uneptiiseibiologique. La base de don-
nées prend alors le statut expérimental auquel on poseraudestions partielles et précisés.

Les données constituent une image floue et imprécise desgss qui agissent sur le sys-
teme. Et 'analyse aura pour but d’améliorer la qualité deedmage, c’est-a-dire de déterminer
quelle est cette information contenue dans les donnéesmesdpprimer les biais. Le point fon-
damental est ici quiéanalyse sera guidée par les donnéeJomassone et al.(1993) indiquent :

“Faire de la biométrie, c’est étudier une partie du Monde Yiiyaour répondre a une ques-
tion. (...) Dans tous les cas, la biométrie s’appuie sur useznble de connaissances déja
connues; elle essaie alors de préciser une question a lkge#é est capable de répondre.
Ensuite, elle construit une description plus ou moins scttigue de la réalité afin de prévoir
I’évolution du systeme étudié.

Cette représentation schématique de la réalité est appeléele Un bon modéle doit étre
simple tout en permettant une bonne reproduction des odasams. Il faut noter que, dans la
mesure ou ces modeles constituent seulement une appraxindatla réalité, ils sont tous in-
trinséquement faux. La qualité du modéle dépend donc dextendlans lequel il a été construit
et de son application. La qualité du modéle se mesure paétihiiité (niveau de confiance
subjectif du modéle) et par la qualification du modeéle (deveal’application du modéle &
sAN et ZimmerMANN 2000).

Ainsi, Tomassone et al. (1993) soulignent : in modele accepté n’est plus un instrument
de connaissance, il devient outil opérationnel permettinsimuler un réel inaccessible (...).
C’est un butoir & nos connaissances actuelles : son amdi@mr@ar contre est un moyen de les
approfondir’.
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3.3 LES OUTILS DE L' EXPLORATION

La construction d’'un modele se fait au fur et & mesure de lyaea par 'identification
des structures présentes dans les données. Pour y paledriométricien a besoin d’outils
mathématiques pour identifier ces structures, et de proagemnmformatiques permettant de les
utiliser.

3.3.1 Les outils mathématiques

Ordinairement, le choix des outils mathématiques par lmbtocien se fait en fonction de
ses préférences personnellesyAssone et al. 1993). Dans ce mémoire, nous nous basons prin-
cipalement sur les méthodes factorielles multivariéevaouétre formulées dans le cadre du
schéma de dualité geourier 1987), d'une part parce que ces méthodes ont une grande-impor
tance au sein de I'école de Biométrie lyonnaise, mais aassepju’elles ont déja prouvé leur
efficacité a de nombreuses reprises dans les études explesdt@irsser. 1992, Dkay 2003).

Le schéma de dualité est une généralisation de I'analyserepasantes principales (ACP).
Toutes les méthodes de cette famille reposent sur 'ACP tliplet de matrices. Le triplet est
constitué par (i) un tableau a analyser, (ii) une matrice atepration des colonnes de ce ta-
bleau et (iii) une matrice de pondération de ses lignes. PA®ndérée du tableau assigne des
scores a ses lignes (composantes principales) et a sesmesl(axes principaux). Cette analyse
maximise la somme des carrés des scores des lignes (inatiegn assurant que les compo-
santes principales successives retournées par I'anaipserhogonales (scores de lignes non-
corrélés). Le tableau a analyser et les matrices de pomm@i@dtpendent de I'analyse qu’on
souhaite appliquer ; ainsi, cette famille regroupe des atth géométriques simples, telles que
I’ACP et I'analyse factorielle des correspondances, oungiéthodes plus complexes, telles que
I'analyse discriminante et I'analyse de co-inertief 2003).

Les données auxquelles nous nous intéressons plus pariécnént dans ce mémoire sont
les semis de pointpint patterr). Les outils que nous utilisons ont pour but I'exploraticesd
espaces géographique et écologique, pour identifier leepsas qui ont généré les données.

3.3.1.1 Lanalyse dans I'espace géographique

Des méthodes d’analyse des structures spatiales ont és&egidans de nombreux do-
maines scientifiques distincts tels que la géographie,dtogée ou la botanique @Rry et al.
2002). La géographie, ou la question se pose le plus directemépartit les méthodes d’ana-
lyse des structures spatiales en trois grandes catégbriesvre et Fortin 1989) : I'analyse
des semis de points, I'analyse des semis de lignes, etysmales surfaces (étude de phéno-
meénes spatialement continus ; une ou plusieurs variabtgsrsesurées a chaque point d’'obser-
vation, et chaque point est supposé représenter la pomidroanante de I'espace). Bien que
les variables environnementales susceptibles d’expliguiistribution des points dans I'espace
géographique puissent étre elles-mémes structuréealspatint, nous ne nous concentrons ici
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que sur I'analyse des semis de points. Nous renvoyons keuleatl’excellente synthesdfec-
tuée par Asry (2000) pour plus de renseignements sur les deux autresociegede méthodes.

De nombreux outils ont été développés dans la littératune permettre I'identification des
structures des semis de points dans I'espace géograpl@que €t Orp 1981, DccLe 1983,
LeGENDRE et ForTIN 1989, LeGenpre 1993, Burey et Garrerr 1995, Dk 1999). Le but de
I'analyse des semis de points est de déterminer si la disivilb géographique des points est
aléatoire ou non et de décrire le type de pattern construlepalonnées. Il est ensuite possible
d’inférer sur le type de processus qui a produit la structingervée. Nous décrivons ce type
d’outils en détail dans le chapitre 4.

Nous nous posons également la question de la modélisatipfudieurs semis de points
répartis sur la méme zone. Ce probleme se pose dans les étultespécifiques, ou lorsque
plusieurs animaux sont suivis par radio-pistage et quentesadctions entre les animaux suivis
doivent étre mises en évidence. Pour ce type de problensesutds développés dans le do-
maine de I'analyse des semis de points sont rarasg(D999). Nous nous concentrons alors
sur une approche multivariée reposant sur le schéma ddéudédius décrivons comment ces
analyses peuvent étre utilisées pour I'analyse de plussmis de points au chapitre 5 et dans
I'article que nous avons écrit pour la rev@andollea(CaLence et al. 2006, Annexe 4).

3.3.1.2 L’'analyse dans I'espace écologique

Nous nous concentrons ici sur la notion de niche écologigjfleedque I'a définie krcamson
(1957). En #et, c'est cette formalisation qui a vraiment permis le déppement d’outils per-
mettant I'exploration des exigences écologiques d'unéa@siivbrrison et al. 1992). QReen
(1971) note : any statistical model of the Hutchinsonian niche must resrdly be a multiva-
riate model, une idée a laquelle bkrison et al. (1992) souscrivent a 100% The idea that
numerous factors can influence whether an animal occupiggem@rea, a concept formally
articulated by Hutchinson (1957), lends itself to matheoahtanalysis with multivariate sta-
tistical technique’s L'utilisation des méthodes multivariées s'impose donelld-méme. Les
méthodes qui reposent sur le schéma de dualité permettespri@sentation graphique de la
niche écologique dans un espace de dimension réduite a@dmifinction de critéres biolo-
giques, et sont donc idéales pour permettre son exploration

Pourtant, 'utilisation de ce type de méthodes doit se fdénes une optique exploratoire. |l
ne faut pas espérer que cette méthode construira a ellelseutalele désiré. Ce n'est pas son
réle, comme le souligne bkrison et al. (1992) : “In summary, multivariate methods such as
PCA are designed to impart order to a set of data. (...) It igaps to apply biological know-
ledge and common sense to the resulte biologiste reprend donc la place qui lui revient de
droit, celle qui consiste a interpréter les résultats. Esttseulement a partir du dialogue entre
le biométricien et le biologiste que peut se construire |e@hm

De méme que pour I'aspect spatial, nous nous intéressotengg@ au cas ou plusieurs

niches écologiques sont étudiées simultanément. |l pewdganple s’agir de la position dans
I'espace écologique de plusieurs animaux suivis par rpiditage, ou de plusieurs espéces pré-
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sentes simultanément sur la méme zone. Nous utilisonslaloréme type de méthodes, c’est-
a-dire des méthodes multivariées reposant sur le schémaatieéd Cette approche est décrite
dans le chapitre 7.

3.3.2 Les outils informatiques

Nous avons décrit dans le chapitre 1 les qualités inestesadil logiciel Routil biomé-
trique par excellenceCe langage tres flexible est facile a utiliser, ce qui peamdiiométricien
de construire facilement et rapidement une trés large sli¢éed’analyses. En outre, le grand
nombre de fonctions graphiques disponibles le rend adéglanalyse exploratoire des don-
nées écologiques.

3.3.2.1 les bibliothéques de fonctions existantes

De nombreuses bibliothéques de fonctions sont disporsbles R pour analyser les aspects
spatiaux et écologiques des données.

Plusieurs bibliotheques de fonctions sont disponibles pmalyser des semis de points.
Ainsi, la bibliothequesplancs(RowLinGson et DicLe 1993) nous a été de la plus grande uti-
lité, car les fonctions qu’elle contient permettentftBetuer la majeure partie des analyses dont
nous discutons dans le chapitre suivant. Nous nous somroasionnellement servis de la bi-
bliothequespatstat (BappeLey et Turner 2005) qui contient des fonctions permettant le méme
type d’analyses queplancs mais qui permet en outre d’ajuster une plus vaste divedsté
processus de points. Son architecture reposdfehsur la généralisation desirwise inter-
action processeproposée par BpeLey et Turner (2000), une famille de processus de points
qui peuvent étre ajustés par la méthode du maximum de psaadg@mblance. Notons qu’'a
I’'heure ou ce texte est écrit, un accord entre les auteurssldeux bibliotheques de fonctions
a été conclu pour les fusionner en une bibliotheque nonRa&e (RowLingson et al. 2003).

Pour I'analyse de données écologiques, I'école de BiomBtonnaise a développé une bi-
bliothéque de fonctions appeléde4 qui permet I'analyse exploratoire de données structurées
dans un ou plusieurs espaces multidimensionneiss(gL et al. 2004). Cette bibliothéque rend
accessible aux utilisateurs un grand nombre de méthodesarpsur le schéma de dualité.
Cette bibliotheque est I'outil idéal pour explorer la nidmlogique d’'une espéce.

3.3.2.2 La bibliotheque de fonctioaslehabitat

Les données que nous voulons analyser sont des donnéesacéfépatiale. Comme nous
I'avons noté dans le paragraphe 1.2.2, ce sont les Systémé&sgmhation Géographique (SIG)
qui ont permis la récente explosion des études de la sétetithabitat. En ffet, les informa-
tions sur les variables environnementales utilisées dangpe d’études sont géoréférencées,
ce qui permet un couplage avec les localisations des animatelles aient été recueillies par
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3.3. Les outils de I'exploration

radio-pistage ou par d’autres modes d’échantillonnagesi@es SIG permettent cette associa-
tion entre les deux types de données, ils ne possédent eraj§gné peu de fonctionnalités
permettant une analyse statistique rigoureuse. D’auttequanme le notent Gsan et ZIMMER-
MANN (2000), ‘most statistical packages cannot read GIS-maps directlg, the interchange
files are generaly huge in sizé.es logiciels de statistiques, dont R, ne possedent dasdgs
fonctions d’un SIG. Les opérations spatiales courantdéiestque le calcul de pentes a partir
d’une carte d’altitude, la jointure spatiale (i.e. détevarila valeur d’'une variable a une locali-
sation donnée), la rastérisation de cartes vecteur ou legelnaent de systemes de coordonnées
ne sont pas disponibles dans ces programmes.

Il était donc nécessaire de pouvoir disposer d’'une interéadre R et les SIG, et notamment
Arcview (ESRI 1996), le plus utilisé des SIG en Ecologie{2003). J'ai donc programmé
une bibliotheque de fonctions dans le but de fournir une tellerface (GLence soumis, cf.
Annexe 12, 13, 14 et 15). Cette bibliotheque, nomamehabitat, permet d’importer, d’expor-
ter et de gérer des cartes raster sous R. Les cartes rast@npen outre étre associées sous
la forme de cartesulticoucheq" multi-layer map¥ constituées d’'une seule et méme grille
de pixels prenant des valeurs pouffélientes variables. Certaines fonctionsd#habitat per-
mettent la conversion de ces cartes multicouches vers desed d’objet pouvant étre gérées
par le reste de I'environnement de R (la clada&.fram@, et notamment par les fonctions de
la bibliothequeade4 Ceci facilite grandement les analyses de la niche darsd&sécologique.

Cette bibliothéque fire en outre plusieurs fonctionnalités spatiales utiletudie de la
sélection de I'habitat. Il est possible de déterminer la position de I'habitat a certaines lo-
calisations, de dénombrer les occurrences d’'une espésectiaque pixel d’'une carte raster,
d’effectuer des opérations de rastérisation, ou au contrairectensation, le calcul de zones
tampon autour de points ou de lignes, etc. De hombreusesdoagraphiques permettent I'ex-
ploration des données, tant au niveau spatial qu’'au nivealogique.

Enfin, adehabitat contient des fonctions plus spécifiques permettant par pbeehesti-
mation du domaine vital a partir de données de radio-pistagghode du noyau, polygone
convexe minimum, etc.) ou I'application de certaines mé#sod’analyse de la sélection de
I’habitat (analyse compositionelle, calcul de rapportséection, des distances de Mahalano-
bis, 'ENFA, etc.).

Cette bibliotheque, disponible sur le réseau qui distrileugiciel R depuis septembre
2004, est accompagnée d’un didacticiel qui en facilitegtantissage (disponible en Annexe
13).adehabitatest un des principaux produits de ma these, qui permet degdadois sur les
capacités de représentation des SIG et a la fois sur lestjzbités d’analysesfbertes par R.
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Chapitre 4

’analyse de semis de points d’un seul type

La premiére partie de ce mémoire a développé la démarcheéhigoe que nous avons
adoptée. Nous nous concentrons maintenant sur les ouiifeguettent I'application de cette
démarche. Beaucoup d’outils utilisés au cours de ces tnmiées de these existaient déja dans
la littérature (la fonctiorK(t) de Ripley, la méthode du noyau, etc.). D’autres ont d( &xed
loppés pour répondre a des questions soulevées par ceeiaxde données (analyse K-select,
analyse discriminante sur vecteurs propres de voisin&gglyse factorielle des rapports de

sélection).

Dans ce chapitre, nous présentons quelques outils poalysmdes semis de points. Bien
que ces outils soient couramment utilisés dans de nombremaites de I'Ecologie (Grr et
Orp 1981, Dcere 1983, Gressie 1991, Burey et Garrere 1995), ils sont encore peu utilisés
dans les domaines relevant de la gestion de la faune sauvatgela Mammalogieng Cornu-
Lier 2005). Cette méconnaissance justifie une introduction &amp de la statistique spatiale
dans ce mémoire, bien que nous ne présentions dans ce eliaties outils qui nous ont été
utiles en pratique pour analyser des données dans le cadette¢hése, c’est-a-dire une infime
fraction des méthodes disponibles dans ce domaine.

L'objectif de ce chapitre est de décrire la démarche géedtall’analyse d’'un semis de
points, lorsque les points sont d’'un seul type (e.g. ocogee d’'une seule espéece). Ceci passe
par l'utilisation de méthodes exploratoires permettadehtification des structures du semis.
Dans son célebre article sur I'importance du concept dliézka Ecologie, Evin (1992) notait
“understanding patterns in terms of the processes that p@thiem is the essence of science,
and is the key to the development of principles for managg&méaus décrivons donc égale-
ment quelques solutions possibles pour modéliser les gsasale points a I'origine du semis.
Notre objectif n'est pas d’analyser des jeux de données pouirer des conclusions biolo-
giques, mais de s’en servir comme matiére a lI'applicatianalgils dont nous développons le
principe. Une application concréte de certaines de cesadéthpeut étre trouvée dans le cha-
pitre 8.
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4.1. Bases de l'analyse des semis de points

4.1 BASES DE L ANALYSE DES SEMIS DE POINTS

Les semis de points définissent les structures de donnéphitesimples de la statistique
spatiale. En ffet, ces données ne sont constituées que des coordonnéessamble de points
sur la surface échantillonnée. Cependant, que la strugéures données soit simple ne veut pas
dire pour autant que les méthodes utilisées pour les amaé/seient aussi. BLEy et GATRELL
(1995) soulignent enfket que les méthodes utilisées pour analyser ces semis sveErg@lus
complexes que celles qu’'on peut rencontrer dans les alteeaps de la statistique spatiale.
Bien que ce type d’'analyse soit rarement utilisé dans le dwrde I'Ecologie animale, beau-
coup d’études de la sélection de I'habitat par la faune sgvaposent sur des données qui
peuvent étre exprimées sous la forme d’'un semis de pointsR 1993, Supan 2000, S-
cror et al.2003, BisiLLe 2004, pe CornuLIER 2005).

Mais avant de décrire les outils qui permettent d’identifisrstructures des semis, nous de-
vons définir quelques concepts et notations mathématidiisges tout au long de ce chapitre.
Les points qui constituent le semis sont appésnementsafin de ne pas les confondre avec
d’autres points arbitraires du plan utilisés pour étudierdropriétés du semis. mocessus de
pointsest un mécanisme stochastique qui génére un ensemble digeéartsx; (chaque vecteur
Xi étant un vecteur de longueur 2 contenant les coordornxéey de I'événement), dénom-
brables sur une zon& du planR?. Un semis de pointX correspond a une réalisation de ce
processusX correspond alors a un ensembleNe&vénements suk (DicGLE 1983, QRESSIE
1991, Burey et GarrerL 1995, Dk 1999).

Nous utilisons dans la premiére partie de ce chapitre ungadotinées décrivant la distri-
bution spatiale d’indices de présence du lybyr(x lyn¥ dans le massif du Jura {BLLe 2004).
Ce semis est constitué de 1319 indices de présence réceltE330 a 1999 sur une zone de
216 000 hectares localisée dans le Jura Francais. Cessrabgerésence peuvent étre directs
(individus observés ou capturés) ou indirects (indicestatmes sur troupeaux, traces, poils,
cadavre de lynx, féces, indices d’attaques sur proies gagyala distribution de ces indices
sur la zone d’étude est présentée sur la figure 5. Ce jeu deédsrast actuellement analysé
par Mathieu BsiLLe (Laboratoire de Biométrie, Université Lyon 1). Il a été ciqour illustrer
les outils présentés dans ce chapitre car : (i) il est digpenians la bibliotheque de fonctions
adehabitat, ce qui permet au lecteur de reproduire les analyses s'é$érel (cf. Annexe 10),
(i) la forme de la zone d’étude est trés simple (rectangeadonc facile a gérer d'un point
de vue informatique, (iii) Les événements du semis sontftrdement structurés. Le jeu de
données doit étre pris pour ce qu’il est : un jeu d’illustrati

4.2 ANALYSE EXPLORATOIRE DES DONNEES

4.2.1 Outils graphigues communément utilisés

Une premiére exploration visuelle des cartes du semis petéjee de se faire une idée de la
structure des données. Trés souvent, cette étape conduitir& des hypothéses sur les pro-
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4.2. Analyse exploratoire des données
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Fic. 5 — Distribution des 1319 indices de présence du Lynx dansrée(BasiLe 2004)

cessus qui ont généré les données. Le semis est-il aléatgisgyatif (Evénements regroupés en
“clusters”), ou régulier (événements plus éloignés lesdessautres que sous I'’hypothese aléa-
toire) ? De tels graphiques sont appeléartes ponctuellésdot map par BaiLey et GATRELL
(1995). Ainsi, la carte ponctuelle des indices de présendgrk nous renseigne immédiate-
ment sur le caractére agrégatif du semis (figure 5).

Cependant, dans de nombreux cas, le caractére agrégatifisirsest pas aussi netidaLe
(1983) souligne que I'oeil humain est un trés mauvais owtilrlétecter les structures d’un se-
mis de points (cf. figure 13A pour un exemple de semis alégtodt insiste sur la nécessité
d’utiliser d’autres outils graphiques. Ainsi, une autretinoéle consiste a placer une grille sur
la zone d’étude, et a compter le nombre d’événements tonulzenst chaque quadrat. La carte
ainsi obtenue permet de se faire une idée des variationgdé@élsur la zone étudiée, et d’iden-
tifier les clusters d’événements. Maisflieacité de cette méthode va dépendre fortement de la
maille de la grille utilisée. Si la maille est trop large, tesiles structures fines du semis seront
perdues. Inversement, si elle est trop fine, beaucoup deasatront vides, et cette stratégie
n'apportera pas grand-chose de plus a I'analyse exploeajoke la carte ponctuelle (figure 6).

4.2.2 Méthode du noyau

La méthode du noyakérnel methojlest une autre méthode graphique tres souvent recom-
mandée en premiere approche, car elle évite les problééwea la méthode des quadrats, tout
en apportant une information visuelle nette sur la streatursemis (fBverman 1986). Elle lisse
le semis de points, et permet I'identification des zones dg folrtes densités en événements au
premier coup d’ceil (RcLe 1983, BuLey et GatreLL 1995).

Cette méthode repose sur I'idée que le semis de points estliaation d’un processus in-
connu qui peut étre décrit par une fonction donnant la démlgtprobabilité de présence d’'un
événement en tout point de la zone d’étude. Elle permet uimaa®n non paramétrique de
cette fonction (objectif décrit sur un semis de points fistif la figure 7), dont I'exploration
visuelle permet de suggérer des modéles paramétriquedgsoprocessus qui ont généré les
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. Analyse exploratoire des données

Fic. 6 — Dénombrement des indices de présence de lynx dans des giél diférentes mailles : (A)
gquadrats de 8000 m de c6té ; (B) quadrats de 2000 m de coté ;&@jrgts de 1000 m de cété; (D)
quadrats de 500 m de coté.
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Fic. 7 — Objectif de la méthode du noyau : ici, a partir d’'un semigpdts fictif, la méthode estime la
fonction de densité de probabilité du processus qui I'a géné

données.

Etant donnée sa place centrale dans I'exploration de latateides semis de points, nous
avons €fectué une étude détaillée de cette méthode dans le cadre ti@seaqui s’est concré-
tisée par la rédaction d’'un article en introduisant le gpacgénéral dans le domaine de la
Biogéographie. Cet article a été écrit en collaboratiorcdee Conservatoires et Jardins Bo-
taniques de Genéve, et soumis pour publication dans la reppked Vegetation Sciengef.

Annexe 7).
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4.2. Analyse exploratoire des données

Notons que la méthode du noyau est trés étudiée dans le dodmiranalyse des données
de radio-pistage, car elle est souvent utilisée pour estiersiomaine vital des animaux (-
ToN 1989, 1995b, Swman et al. 1998, 1999). La fonction de densité de probabilité de prEsen
de I'animal estimée sur les localisations de I'animal obtsnpar radio-pistage est appelis-
tribution d’Utilisation. Le domaine vitakst alors défini comme la surface incluse par le contour
de la distribution d’utilisation tel que le volume comprus la distribution et & l'intérieur du
contour représente un certain pourcentage du volume @¢ghourcentage est habituellement
fixé a 95% (WestreLin 1993), ce qui permet I'estimation de la plus petite surfatm@rieur
de laquelle 'animal a 95% de chances d’étre présent.

4.2.2.1 Principe de la méthode

La fonction de densité de probabilité de présence des éw@ntenast la fonctiorf qui
permet de calculer la probabilit&B) gu'un événement soit détecté dans une sous-régjon
grace al'équation :

P(B) = fB f (u)du

ouu est un vecteur de longueur 2 donnant les coordonnées d’ahgubitraire sur le plan.
Autrement dit, la probabilité de présence d’'un événemenBsst calculée comme le volume
compris sous la surface de la distribution et a I'intériees imites de la régioB.

Par définition, une fonction de densité de probabilité ideadoit respecter les deux pro-
priétés suivantes :

f f(udu=1 4.1)

et

f(u) > O pour toutu (4.2)

La méthode du noyau permet I'estimation non-paramétrigueette fonction, a partir d'un
ensembleX d’événements de coordonnégdi = 1, ..., N). Le principe de la méthode est dé-
crit dans la figure 8 a I'aide d’'un exemple tres simple conét’'un ensemble de seulement
trois événements. Une fonction de densité de probabilitdodale et radialement symétrique,
c’est-a-dire une fonction en forme de “cloche”, est plaa¢dessus de chaque événement. Cette
fonction de densité de probabilité, appetéection de noyaukernel functioi, peut étre n’'im-
porte quelle fonction qui respecte les deux conditions #4.2 décrites plus haut. Un choix
courant est la fonction de densité de probabilité normalarkiie standard :

K(u) = % exp(%utu)
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Fic. 8 — Principe du lissage d’'un semis de points par la méthode aam La fonction de densité
de probabilité de présence d’'un événement est calculéeté garla somme des fonctions de noyaux
placées au dessus de chaque événement observé.

ouu! indique la transposée de La somme de toutes ces fonctions sur tous les événements
permet I'estimation de la fonction de densité de probabilg présence d’'un événement en tout
pointu deR2. Exprimée de facon plus formelle, la fonction de densitérdegbilité recherchée
est estimée par I'équation :

@ 1 & 1
_ L Lu_x 43
i DK {h(u x)} 4.3)

ou la fonctionK(x) est la fonction de noyau utilisée, ktest la valeur de I'écart-type de la
fonction de noyau. Le paramétnest donc un parametre de lissage a déterminer par 'uélisat
qui contréle la “largeur” de la fonction de noyau placée assds de chaque événement, et par
voie de conséquence, la quantité de lissage que doit sudeniés.

4.2.2.2 Utilisation en pratique

En pratique, une grille de pixels est placée sur la zone d&tt, pour une valeur de
donnée, la valeur de I'estimation de la fonction de den®tprdbabilité de présence d’'un évé-
nement est calculée pour chaque pixebrace a I'équation 4.3. La maille de la grille utilisée
n'a pas de réelle influence sur les estimations/&man 1986, Wbrton 1989).

En revanche, la forme de la distribution obtenue est treerfoent influencée par la va-
leur choisie pour le paraméthe Trop grand, ce parameétre peut conduire a des estimatians qu
cachent les structures fines du semis ; trop petit, il tensadatrop de bruit dans les données et
obscurcir I'information a grande échelle (figure 9). De noeulses méthodes ont été proposées
pour choisir le paramétre de lissage adéquat (e2gst square cross validatipof. Annexe 7),
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Fic. 9 — Lissage par la méthode du noyau de la distribution descexlide présence du lynx dans le
Jura, avec dférents parameétres de lissage : (Ah)= 5000 m; (B)h = 2000 m; (C)h = 1000 m; (D)
Distribution des événements avant lissage.

mais Sverman (1986) recommande, lorsque cette méthode est utiliséefindesxploratoires,
de construire des cartes lissées du semis avBéreintes valeurs pour le parameétre de lissage,
afin de mettre en évidence les structures rencontrédiaatites échelles spatiales.

De nombreuses fonctions du logiciel R permettent d’aplid@ méthode du noyau. Ainsi,
la bibliothequeadehabitat contient la fonctiorkernelUD (), avec laquelle la figure 9 a été réa-
lisée. Mais des fonctions sont disponibles dans d’autrelotiieques, telles quiede2d() de
la bibliothéqueMASS, kernel2d () de la bibliothequeplancs ksmooth.ppp() de la biblio-
théquespatstat, toutes les fonctions de la bibliothegkiernSmooth, etc. Chacune prend place
dans le cadre théorique spécifique a chaque auteur de hijoe.

Notons que la figure 9 illustre bien les problemes qui peusemqtoser au biométricien lors
de I'analyse exploratoire des données : a quoi correspoteenoyaux avec une densité plus
forte mis en évidence sur la zone ? Aprés examen des donesedex noyaux correspondent
uniquement a des attaques de lynx sur troupeaux. Ces atatpre indemnisées par I'Etat,
lorsqu’elles se produisent, il y a de fortes chances pouellps soient reportées par les éle-
veurs. En revanche, les attaques sur la faune sauvage oms a®ichances d’étre reportées.
La pression d’échantillonnage est plus forte a I'endroitsettrouvent les troupeaux. La dis-
tribution des indices de présence refléte autant la disioibale la pression d’échantillonnage
que celle du lynx. Comme le soulignediie (2004), il n’est sans doute pas judicieux de re-
grouper au sein d’'un méme jeu de données les indices de pegskmmestiques” et “sauvages”.
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4.2. Analyse exploratoire des données

4.2.3 Mesure du caractere aléatoire du semis

Le processus de points décrivant la distribution aléatbé® événements dans I'espace est
appeléComplete Spatial Randomng$3SR, Do 1983, Gessie 1991, Burey et GATRELL
1995). La CSR est le plus simple des modeles de processusnis (#4.3.3.1). Ce processus
suppose que : (i) le nombre d’événements dans une régiensurfaceA| suit une loi de Pois-
son de parameétrgAl ; (i) sachantN événements; dans la régiom, lesx; sont un échantillon
aléatoire et indépendant de la loi uniforme sur

Comme nous l'avons montré dans le chapitre 3, les organisme®nt jamais distribués
de facon aléatoire dans leur environnement. Mais le tesh @SR est un point de départ aux
analyses : Our interest in CSR is that it represents an idealized stath@dnich, if strictly unat-
tainable in practice may nevertheless be tenable as a caenefirst approximatioh (D 1GGLE
1983). C’est seulement si les données permettent de rége@8R que I'on peut se poser la
question de la facon dont le semis eftétie.

Tous les ouvrages de référence traitant des processusrts paésentent les mémes outils
pour dfectuer ce test (ldGLe 1983, Gessie 1991, Burey et Garrerr 1995, Dk 1999). La
plupart reposent généralement sur des mesures de distmtoedes événements, ou entre les
événements et des points choisis aléatoirement sur la Zénheld. Nous décrivons les plus
courants dans cette partie (dont nous nous servons danagérel8). S’il y a rejet de la CSR,
une étude plus en détail permet de déterminer le type degsosa |'origine des données.

4.2.3.1 Distance a I'’événement le plus proche (fonction G)

La distancey; entre un événement et son plus proche voisin peut étredgtitismme mesure
du caractere aléatoire du semis. La foncliyg4y) est définie par I'équation :

éobs(Y) = N_l#(yi < y)

ou #() mesure un nombre de cas. La fonctidfy) mesure la proportion d’événements pour
lesquels la distance au plus proche voisin est inférieurgégale a la valeur de distangeDes
enveloppes de confiance peuvent étre construites autoettéecourbe grace a des simulations
de la CSR. A I'étapé& du processus de simulatioN, points sont choisis aléatoirement sur la
zone d’etude, et la fonctioG,(y) est calculée pour le semis simulé. On peut alors calculer la
fonction théoriques(y) comme la moyenne dessimulations &ectuées.

Une représentation graphique peut alors éfiecéuée pour mettre en évidence les structures
du semis (scLe 1983). Celle-ci consiste a comparer la distribution obSermdes distances a
I'événement le plus proche avec la distribution théoriquesd’hypothese de la CSR. Ces gra-
phiques sont appelé&npirical Distribution Function pldt(que nous traduirons par “courbe
EDF").

La courbe EDF de la fonctioB(y) estimée sur les indices de présence du lynx est présentée
figure 10. Il y a plus de couples d’événements voisins ségaeane distance comprise entre
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Fic. 10 — Calcul de la fonction @) sur le semis des indices de présence du lynx (figure 5). (&ukal
observées et théoriques (sous I'hypothése de la CSR) dadtidio G(y) en fonction de la distance y.
(B) Valeur observée d€yp4Y) en fonction de sa valeur théorique@) sous I'hypothése de la CSR.
Sur les deux graphiques, la courbe épaisse correspond auebembservée, la courbe fine correspond
a la courbe théoarique, et les courbes en pointillés indiques limites inférieures et supérieures de 100
simulations de la CSR.

0 et 1000 métres que sous I'hypothése aléatoire. Inverdemetrouve moins d’événements
voisins séparés par une distance de 1000 a 1500 metreseqgdastsous I’hypothése aléatoire.
Ce résultat est causé par le caractére tres agrégé du semis.

4.2.3.2 Distance entre un point arbitraire et 'événemeplilis proche (Fonction F)

Une autre fonction couramment utilisée pour mesurer lectara aléatoire d’'un semis de
points mesure la distance entre des points tirés aléateiresur la zone d’étude et les événe-
ments les plus proches. En pratique, une grille est supéegnssemis de points, et pour chaque
nceudi de la grille, on mesure la distandea I'événement le plus proche. Puis on calcule la
fonction Fo,4(d) par I'équation :

Fop(d) = m™2#(d; < d)

oumest le nombre de nceuds de la grille. Comme pour la fonctiarédente, I'examen de
la distribution et de la courbe EDF permet de déterminer em lgusemis diféere de la CSR.
DiceLe (1983) indique que la fonctioR(d) est une mesure des “espaces vides” dans le semis :
en dfet, la fonction 1- F(d) est une estimation de la proportion de tous les pointsaitéat
localisés a une distance d’au mothde chacun des événements du semis.

La courbe EDF de la fonctioR(d) estimée sur le semis des indices de lynx est présentée

figure 11. On trouve plus de couples d’événements voisingrégpar une distance comprise
entre 0 et 1000 metres que sous I'hypothese aléatoire. A4des échelles, la distandeob-
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Fic. 11 — Calcul de la fonction E) sur le semis des indices de présence du lynx (figure 5). (&ukal
observées et théoriques (sous I'hypothese de la CSR) dadtidio Hd) en fonction de la distance d.
(B) Valeur observée dBg,d) en fonction de sa valeur théoriquanftl) sous I'hypothése de la CSR.
Sur les deux graphiques, la courbe épaisse correspond auebembservée, la courbe fine correspond
a la courbe théorique, et les courbes en pointillés indiques limites inférieures et supérieures de 100
simulations de la CSR.

servée entre un point aléatoire et 'événement le plus presh plus faible qu’attendu sous
I'hypothese aléatoire, ce qui souligne le caractere trésgagif du semis.

424 LestestsdelaCSR

Les méthodes que nous avons présentées jusqu’ici permnatiaxploration des propriétés
du semis afin de déterminer s'’il est aléatoire et dans le catsaie d’'en identifier les struc-
tures. Toutefois, un test est parfois requis afin de confileeimpressions produites par les
graphiques.

Plusieurs solutions ont été proposées pour tester la C3&Rpejorité d’entre elles est liée
aux méthodes que nous avons décrites précédemment. Notéssentons deux ci-dessous :

— Un premier test repose sur la méthode des quadrats que vans @ crite paragraphe
4.2.1 (DeeLe 1983). Le nombre d’événements présents dans chaque gdadratgrille
superposée au semis peut étre utilisé pour tester la CSBx@aple par un test ggf. Si
la grille est constituée dmquadrats, on utilise la propriété indiquant que sous I'tilgpse
de la CSR, la distribution dd$ événements sur la zone devrait étre un échantillon de la
loi uniforme, c’est-a-dire que le nombre d’événements ddrasjue quadrat devrait étre
en moyenne égalid= N/m. Le test est alors réalisé grace a I'équation :
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4.3. Modélisation des processus de points

X° = Z (n —n)%/n
i=1

Notons également que sous I'hypothese de la CSR, le nomévérEments sur une sur-
face A suit une loi de Poisson de paraméifiid|. Or, cette loi est caractérisée par une
moyenne égale a sa variance. Ainsi, une mesure autrefoimmaagment utilisée pour
mesurer le caractére agrégé du semis est le rapport vafiemmenne du nombre d'évé-
nements présents dans chaque quadrate(D999, DLk et al. 2002). Or, la statistique
du y? est égale a ce rapport multiplié¢ par- 1 (DiceLE 1983).

— Un second test, recommandé pamRincson et DicoLE (1993), repose sur I'observation
gue sous I'hypothése de la CSR, la fonctiodevrait étre en moyenne égale a la fonction
G (Bamey et Garrerr 1995). Ce test est également un test de Monte Carlo basg sur
simulations de la CSR. Le critére utilisé proposé pawRNGsoN et DigeLE (1993) esta
valeur maximale de la gference en valeur absolue entre les fonctions F e€& critére
est calculé sur le semis observé, puis saimulations de la CSR, et la comparaison de
I'observation a la distribution des simulations permet diewer la probabilité pour que
la valeur observée soit le résultat d’une réalisation deSRC

4.3 MODELISATION DES PROCESSUS DE POINTS

4.3.1 Définitions

Nous avons présenté dans le paragraphe précédent quelgileg@phiques permettant
d’explorer le semis étudié et de déterminer si la CSR est amimdéle pour expliquer la dis-
tribution des événements. Ces outils basiques permetjafegréent de déterminer en quoi et a
quelle(s) échelle(s) les processus que I'on cherche a msedsétructurent les données.

Mais avant de décrire la démarche de modélisation, noushdedéfinir un certain nombre
de notions clefs dans 'analyse des processus de pointsifD1983, Gressie 1991, Burey
et GarrerL 1995, Die 1999). Ces processus sont habituellement décrits par depxigtés
(DiGGLE 1983) :

— L'intensité de premier ordregui mesure l'intensité du processus en tout pojrést défi-
nie par I'équation :

A(u) = lim {M}

ldu[—0 |du|

— L'intensité de second orddu processus, qui décrit les interactions entre les évémsme
du semis en deux pointsetv, est définie par I'équation :

E [N(du)N(dv)]
|dul [dv] }

A(u,v) = lim
2(U.V) |du|,|dv|—>0{
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4.3. Modélisation des processus de points

Plusieurs hypothéses sont en général supposées pouefdailmodélisation du processus
a l'origine du semis :

— Un processus est ditationnairesi toutes les déclarations probabilistes sur le processus
dans la régiorA sont invariantes en translation : si on fait glisser lestiéwide la zone
d’étude, les propriétés du processus restent les mémes.

— Un processus est diotropesi on observe également une invariance en rotation de ses
propriétés.

Lorsque le processus est stationnaire et isotrope, alo)sprend une valeur constante
qui mesure la densité du processus. Notons que lorsquedegsas n’est pas stationnaire, la
méthode du noyau peut étre utilisée pour obtenir des estimmhon paramétriques pai(u)
§ 4.3.3.2). De facon similaire, pour un processus statioam®d isotrope, l'intensité de second
ordre du processus ne dépend que de la disttange deux événements localisés aux points
u etv. Ainsi, A,(u, v) se simplifie em,(t). Les hypothéses de stationnarité et d’isotropie sont
souvent formulées pour simplifier la modélisation des pgeas. Ces hypotheses peuvent étre
violées si un pattern systématique, par exemple un gradisnprésent dans les données. Mais
ces hypotheses sont le plus souvent raisonnables comme&peeapproximation, au moins sur
une étendue géographique restreinte¢b: 1983).

C’est donc en se basant sur ces deux propriétés que I'on padeliser le processus a
I'origine des données. Mais si I'intensité de premier orelse facile a estimer dans le cas de
processus stationnaires et isotropes — c’est la densitgérements sur la région étudiée — il
est plus dificile de mesurer la seconde, d’autant que celle-ci varie ectifin de la distance
entre deux événements.

4.3.2 LafonctionK(t) de Ripley
4.3.2.1 Présentation et propriétés

La fonctionK(t), développée pariRey (1977), permet de mesurer l'intensité de second
ordre pour les processus stationnaires et isotropes. Rtterraison, cette fonction connait un
succes considérable dans I'analyse des semis de pointo®yke; et notamment en phytobio-
logie (Haase 1995, Hhask et al. 1996, 1997, Gie et Srms 1999, WinG et al. 2003). On la
rencontre aussi de plus en plus souvent dans les étudesfaun&asauvage @ u et al. 2000,
LancasTer et al. 2003, Lancaster et Downes 2004). Elle est une des rares méthodes utilisées
en Ecologie pour prendre en compte spécifiquement le caeasppatial du semis.

Nous décrivons ici le calcul et les propriétés de cette fonctSoit N(t) I'espérance du

nombre d’événements localisés a une distance inférieuégale a d’'un événement arbitraire
du semis. On calcule alors la foncti#tft) grace a I'équation :
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4.3. Modélisation des processus de points

K(®) = A7N(D) (4.4)

La fonction de RrLey est donc une standardisation Nét) qui permet de comparer des
semis ayant des densitéstdrentes. Il existe un lien entre cette fonction et I'intéhdie second
ordreA,(t) (DiceLE 1983), exprimé par I'équation :

t

k) =1 [ aaznydy
0

Chaque fois qu’un auteur développe un nouveau type de maéepgocessus de points,
celui-ci est caractérisé par une expression formelle densessités de premier et de second
ordres. Lorsque le processus est stationnaire, la demsiégénements sur la zonefSupour
estimer l'intensité de premier ordre, et c’est la fonctiGft) qui est utilisée pour mesurer I'in-
tensité de second ordre. L'expression formelle de cettetimmpour un processus donné permet
d’ajuster le modéle au semis étudié grace a la méthode deslmesicarrés, et donc de détermi-
ner les parametres inconnus du modele. Cette approchelssteutians le paragraphe 4.3.3.3
pour le processus de Neyman-Scott.

4.3.2.2 La fonctiorK(t) comme méthode exploratoire

Du fait des relations entre la fonctidt(t) et I'intensité de second ordre du processus, celle-
ci est le plus souvent utilisée a des fins d’exploration duiseians la littérature (khse 1995,
Haaske et al. 1996, 1997, Greaup et R:Lissier 2000, DosserTIN €t al. 2001, Kuaaemsa 2001,
LancasTer et al. 2003). En €et, sous I'hypothése de la CSR, le nombre d’événementdatien
dans un rayon autour d’un événement arbitraire est égal@?. Donc, sous cette hypotheése,
K(t) = nt?.

En conséquence, pour un processus agrégatif, la fon€(rest supérieure at?, et inver-
sement pour un processus régulier. Pour cette raison, dbreamauteurs préferent travailler
avec sa forme linéarisdgt) définie par I'équation :

L(t) = VK(O)/7 —t

Sous I'hypothése de la CSR(t) = 0 quel que soit. La fonctionL(t) est donc plus facile a
interpréter. Grace a elle, il est possible non seulemenétiminer si les événements du semis
sont distribués de facon aléatoire, mais dans le cas contiaguelle(s) échelle(s) se situent
les structures. Pour ce, la CSR est simulée un grand nomijoesget pour chacun des semis
simulés, une fonctioh*(t) est calculée. On peut déterminer si le semis observé egbakéen
tracant le graphiqug(t) en fonction de, puis en ajoutant les limites supérieures et inférieures
de ces fonctions calculées sous I'hypothése de la CSR.

4.3.2.3 Utilisation en pratique

En pratique, la fonctioiK(t) est estimée de la fagcon suivante : pour une valedrdianée,
les événements localisés dans un cercle de rayamtré sur une événementsont dénom-
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Fic. 12 — Exemple de calcul de la fonctior(tKsous sa forme classique (A) et sous sa forme linéarisée
L(t) (B) sur la distribution des indices de présence du lynx (8dy): Sur les deux graphiques, la courbe
épaisse correspond a la courbe observée, la courbe finesyorel a la courbe théorique, et les courbes
en pointillés indiquent les limites inférieures et supérés de 100 simulations de la CSR.

brés. On peut alors estimBi(t) comme la moyenne de ces nombres, et en dédi(egrace a
I'équation 4.4, en prenant comme estimateun d densité du semis.

Notons que lesféets de bord peuvent avoir uffet important sur la valeur de I'estimation
de la fonctionK (t). Pour un événememt localisé a une distance inférieure de la bordure de
la zone d’étude, le nombre d’événements localisés dansrate ae rayort centré suk; sera
sous-estimé, car il ne comptabilise pas les événementssieeaans la zone du cercle située
en dehors de la zone d’étuder(bLe 1983, Goreaup et FiLissier 1999, Hiase 1995, Gonoux
et al. 1999, Wecanp et MoLoney 2004). Plusieurs méthodes de correction de fiessede bord
ont été développées dans la littérature, mais nous n’entéisms pas ici. Remarquons seule-
ment que la fonctiorK est fréquemment utilisée pour comparer le semis observé&ems
générés par un processus donné, le plus souvent par la C3Re Blde biais est présent dans
les données lorsque leffets de bord ne sont pas corrigés, le méme biais est présentagan
simulations du processus que I'on cherche a ajuster, effkts e bord ne posent pas vraiment
de problémes (Ancaster et al. 2003).

Dans le cas de I'étude sur le semis des indices de lynx, |etéaeatres agrégatif du semis
de points apparait de facon nette figure 12, en particulis0® Inétres, ce qui correspond a
peu pres au rayon des “noyaux” mis en évidence a l'aide de thadé du noyau (figure 9).

4.3.3 Quelques modeles utilisés

Toutes les méthodes décrites préecédemment sont essangell exploratoires et sont utili-
sées afin de suggérer des modéles pour les processus qunéré g5 données. Ces processus
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4.3. Modélisation des processus de points

Fic. 13 — Réalisation de trois types de processus de points suzamecarrée de longueur unité : (A) le
processus de Poisson, utilisé pour simuler la C3R (500 ; (B) le processus inhomogene de Poisson,
un processus non stationnaire pour lequel I'intensité asiable sur la zone (ici, un gradient) ; (C) Un
processus de Neyman-Scott, utilisé pour générer des sgmigés (ici, 50 “parents” sont distribués
aléatoirement sur la zone, lesquels générent a leur tour @mbre aléatoire de “descendants”, issu
d’'une loi de Poisson de paramétie= 10. Les descendants sont distribués dans I'espace selon une lo
normale bivariée centrée sur les parents et de variante: 0.0007).

peuvent étre agrégatifs, réguliers ou aléatoires. ligfigaent des modeles de référence qui per-
mettent la simulation du processus, ce qui peut étre utideyxample pour définir la forme de
I'espace écologique disponible dans les études de séielibhabitat (voir chapitres suivants).
Nous présentons ici les trois processus les plus couranmuifsés pour ajuster un modeéle au
semis, a savoir le processus de Poisson, le processus ighamde Poisson, et le processus de
Neyman-Scott.

4.3.3.1 Le processus de Poisson

Le processus de Poisson est le modele utilisé pour simul& Ry dont il possede les deux
propriétés (figure 13A) : le nombre d’événements dans uriemégsuit une loi de Poisson de
parametrel|A| (1 est la densité en événements sur la zonA| est la surface de la zone), et les
coordonnées des événements sur cette zone sont tiréesrdalt uniforme. La supposition
implicite a ce modeéle est la stationnarité. Il n'y a donc pasrce processus de variations de
I'intensité de premier ordrel(est constant) ni de I'intensité de second ordri)(= O quel que
Soit t).

4.3.3.2 Le processus inhomogene de Poisson

Le processus inhomogéne de Poisson occupe une place cabsgddans les études de sé-
lection de I'habitat. En féet, ce processus est non-stationnaire. En d’autres tetenesmis
généré par ce processus est soumis aux variations de demsiéézone. Ce processus est ob-
tenu en remplacant par A(x) dans le processus de Poisson (figure 13B).
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4.3. Modélisation des processus de points

C’est ce processus qui est supposé dans toutes les étudsanmepur I’hypothese d’indé-
pendance entre les individus. La distribution des indigidur la zone est alors simplement le
reflet des variations de la qualité de I'habitat. Bfet le processus inhomogéene de Poisson
fournit un cadre possible pour I'introduction de covaregbbrace a une fonction d’intensité
A(X) = Yz(X), (X), z3(X), ...}. Nous avons déja discuté dans le chapitre 2 des outils prmet
ce type de modélisation lorsque ce type de processus esigarindu semis.

L'ajustement de ce processus a un semis de points peuti@péesient ectué a l'aide de
la méthode du noyau (BsLe 1983, Gressie 1991). Notons que la simulation de ce processus
est également tres facile {Bey et GarreLr 1995). Il sufit simplement de simuler un processus
de Poisson stationnaire classique dont I'intensigst €gale au maximum de la valeur prise par
I'intensité sur la zone (max(x))), puis a conserver les événements générés avec une pitébab
égale a1(X)/Amax-

4.3.3.3 Le processus de Neyman-Scott

Le processus de Neyman-Scott, Boisson Cluster Procesgst un processus permettant
la simulation de semis de points agrégatifs. Ce processusneslé de la fagon suivante. En
premier lieu, un ensemble d’événemeniarents est généré par un processus de Poisson d'in-
tensitép. Puis, chaque parent génere a son tour un nombre alé8tdigvénementsdescen-
dants, nombre qui est issu d’une distribution de probabi{ipg, s = 0, 1, ...}. Ces événements
sont positionnés par rapport a leurs parents grace a unedoiivariée de densité de probabi-
lité h(.). Le semis de points est alors constitué uniguement deséwEms descendants.

Ce processus est stationnaire, avec une intensité de premie égale a = pE(S). DiGGLE
(1983) décrit les calculs qui permettent de déduire I'istEnde deuxieme ordre de ce processus,
et notamment la fonctioK(t) :

K(t) = nt® + E{S(S — 1)}Ha(t)/ (or?)

Ou Hy(.) est fonction de distribution correspondant a la fonctierdénsité de probabilité

ha().

L'ajustement d’un processus de Neyman-Scott implique dimux choix : le choix d’'une
distribution de probabilitds et le choix d’une fonction de densité de probabilid. Un choix
courant pour le nombre de descendants par parent est uribudish de Poisson de parameétre
u. La fonction de densité de probabilit¢) décrivant la position des descendants par rapport
aux parents est souvent la fonction normale bivariée raghiaht symétrique, c’est-a-dire la
densité de probabilité de présence d’'un événement a ladatiah de coordonnées, ) est
donnée par I'équation

h(x.y) = (2r0?) "exp~(¢ + y°)/(20%)) (4.5)

Si la simulation d’'un processus de Neyman-Scott est asegaesia réaliser, I'ajustement
du processus au semis est quant a lui beaucoup plus compléxet en efet estimer deux
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paramétres : (ip? (équation 4.5), qui mesure “I'étalement” des événementgagaport aux
parents, et (iip, qui mesure la densité de parents sur la zone.

Comme nous I'avons indiqué plus haut, I'ajustement d’'un @é®a@& un semis de points se
fait souvent a I'aide de la fonctioK(t), sous I'hypothése de stationnarité¢BLe 1983, BuLey
et GarrerL 1995). Ainsi, la fonctionpcp() de la bibliotheque de fonctiorsplancspour le
logiciel R minimise I'équation 4.6, en supposant que lesipeaatresr etp sont stockés dans un
vecteurd :

ki = fo 0([R(t)]c—[K(t; 6)1°) dh (4.6)

L'équation 4.6 permet I'ajustement du processus de Ney8wnit par la méthode des
moindres carrés (DeLe 1983, Gressie 1991). Dans cette équatiol(h) est I'estimation de
la fonctionK calculée sur les données,kth, 6) est la valeur théorique de la fonctighpour
un vecteur de parameétrésdonné.c est une constante qui permet de limiter les fluctuations
d’échantillonnage d&(t) qui ont tendance & augmenter a¥eBiceLe (1983) suggére une va-
leur dec = 0.25 pour les zones d’étude carrées en se fondant sur son expeide ce type
de processus. Cet auteur suggere sur les mémes bases di pgs¢au quart de la longueur
de la zone d’étude. Mais il recommande également d’essafférahtes valeurs pour ces deux
constantes avant de se prononcer sur un choix définitif. leuvalek; peut alors servir de
critére pour tester la qualité d’ajustement du modéle dangst de Monte Carlo (apré&ssi-
mulations du processus et comparaison avec le semis opservé

4.4 CONCLUSION

Nous avons présenté dans ce chapitre les méthodes les ptastoent utilisées dans I'ana-
lyse des semis de points. Nous avons souligné I'importamdamentale de I'exploration gra-
phique des données, qu'’il s’agisse de la construction desaonctuelles, de lissage par la
méthode du noyau, ou d’exploration des propriétés du semigiksant des méthodes basées
sur les distances entre événements. La modélisation degswos est I'étape la plus complexe
de lI'analyse. Un grand nombre de modeéles sont disponibles ldalittérature, mais ce n’est
seulement que pour peu d’entre eux que I'ajustement et deladlun critére de qualité d’'ajus-
tement est possible.

Ce chapitre ne donne pas une revue exhaustive de toutestlesdeg existant dans le champ
de I'analyse des processus de points. Il a simplement pgactiftde décrire la démarche uti-
lisée dans ce type d’étude. Dans le cadre des études biqmeXrde la sélection de I'habitat,
I'analyse des semis de points est premiere, mais est catgugu’utilisation d’autres types
d’outils, que nous présentons dans les chapitres suivMdnes.application concréte peut étre
trouvée dans le chapitre 8.

Les outils que nous avons présentés ici sont utiles pouirdéstr modéliser un semis de
points d’'un seul type. lls ne peuvent étre utilisés que pesirprotocoles de type |. Lorsque
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plusieurs types d’événements sont rencontrés sur la zénedd (les localisations de plusieurs
animaux, les occurrences de plusieurs especes d’arbrds detnouvelles questions se posent,
notamment sur les interactions entre le$éients types. Sur le plan biologique, ces problemes
sont révélateurs d’'un grand nombre de questions liées pan@e a I'étude de la compétition
entre plusieurs espéeces. Nous détaillons ces méthodetedarapitre suivant.
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Chapitre 5

’analyse de plusieurs semis de points

De nombreuses études en Ecologie reposent sur I'analydesleyrs semis de points. Ce
type de données est par exemple utile a la mise en éviden@ zmation géographique de
plusieurs especes végétalesRer-Carrentier 1999), de la ségrégation spatiale entre les ani-
maux appartenant aftérentes classes d’'age ou de sexenxt@pr 1998), ou de la territorialité
d’animaux suivis par radio-pistage (Ma 1992, Doncaster 1990). Etant donnée la diversité
des questions posées avec ce type de données, il est iMpassdonner une liste compléete de
toutes les méthodes utilisables pour les analyser.

En théorie, il serait préférable d’étudier séparémentiepnpités des semis de points avant
de songer & mettre en évidence les interactions entre eux.emgratique lorsque le nombre
de semis augmente, cette opération devient fastidieuseutt®, les solutions manquent dans
la littérature pour modéliser simultanément le§éients processiet les interactions pouvant
exister entre eux lorsque le nombre de semis est important (ID99). Notons que des solu-
tions existent dans le cas de seulement deux senmisi1983), qui utilisent par exemple des
généralisations de la fonctidf(t) de Ripley (BuLey et GarrerL 1995, Hase et al. 1996, 1997,
CoLe et Srms 1999, Die 1999, WinG et al. 2003, pe CornuLIER 2005).

Dans ce chapitre, nous décrivons une démarche plus gépéaietudier les interactions
entre plusieurs semis. Cette approche, essentiellemplairatoire, est au coeur du travail mené
dans le cadre de ma collaboration avec les conservatoijasiats botaniques de Genéve, qui
avait pour but de mettre en évidence la zonation géograplispéces arborées en Amérique
du sud et au Paraguay. Suite a cette collaboration, nous agdigé trois articles @&HiGER
et al. 2004, 2006b, GLence et al. 2006), une synthese de ces articles dans un chapitre de livre
(SeicuiGer et al. in presy, et nous avons présenté les résultats de ce travail lorelthgoe
international sur les savanes tropicales et foréts sealiedgt tenu a Edimbourg en septembre
2003. Toutes ces publications sont consignées en Annex® &t4. Ce chapitre a donc surtout
pour but de détailler les aspects théoriques liés a cettebawhtion, a travers la question de la
discrimination spatiale de plusieurs catégories de points
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5.1. Nécessité de I'analyse multivariée

5.1 NECESSITE DE L' ANALYSE MULTIVARIEE

Les méthodes exploratoires et descriptives sont privéiEgpour I'analyse de la distribution
des semis. Ce ne sont plus les propriétés de chaque semisnjj@Euscentre de I'étude, mais
la facon dont les types d’événements sont organisés lesarnspport aux autres.EGENDRE
(1993) indique :

“Ecologists who are studying community structure, or otheltivariate datasets, may not
be interested in mapping individual species or variablese Geographic variability of the
whole dataset can be represented in any of three ways. Thésfittscompute a reduced space
ordination (correspondence for species presence or aboeceldata ; principal component or
other scalings for other data for which linear relationskipan be assumed) and to map the
first few component separately ; This method may fail to prtednteresting maps, however, if
the main components are not spatial. The second methodestegbby Legendre (1990) solves
this problem ; a canonical ordination (...) of the multivare dataset is computed, constrained
by a high-order trend surface equation; the resulting canahvariates are then mapped as
above. The third method is to use clustering techniques, evitvithout constraint of spatial
contiguity, to divide the map into more homogeneous subsets

Si LecenprRE recommandait les méthodes multivariées pour I'analyseadeal n’avait peut-
étre pas remarqué les liens de parenté étroits existaet @mfsremiere méthode (I'analyse fac-
torielle des correspondances) et la seconde (analyse igaectes tendances de surface), que
nous décrivons dans les sections suivantes.

Dans un but pédagogique, nous nous concentrons uniquecnsuat I'étude de la zonation
géographique de plusieurs especes (végétales ou animaiets a un échantillonnage de la
zone d’étude, chaque espéce étudiée est caractérisée partain nombre de points, chaque
point correspondant a la localisation d’'un spécimen d@&es sur une zone reportée par I'éco-
logue. Ces points sont appelés desurrencesle 'espece (@1areT-CarPentiER 1999). Chaque
occurrence est caractérisée par trois variables : sesmuutds X et Y, et I'espece a laquelle
elle appartient. L'objectif central de ce type d’étude éstablir une typologie des espéces, ou
plus exactement daiscriminerles espéces, en fonction de la distribution spatiale des lect
currences.

Cette idée de discrimination appelle immédiatement ls4tion de lanalyse discriminante
(ManLy 1994). Cette analyse repose sur le couplage entre un tatiéeaariables descriptives
des occurrences et une variable qualitative décrivantdpéaes auxquelles appartiennent les
occurrences. Elle renvoie urm®mbinaison linéaire des variables descriptivesippeléeva-
riable discriminante- qui maximise la séparation entre les espéces.
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5.2. Principe mathématique de I'analyse discriminante

5.2 PriNcIPE MATH],EMATIQUE DE L' ANALYSE DISCRIMINANTE

Soit N le nombre total d’'occurrences, toutes espéeces confon8ulesnombre d’especes
étudiées eP le nombre de variables descriptives qui servent a discames especes. Softla
matriceN x P contenant les valeurs prises par les variables descrijtiver chaque occurrence,
etf la variable qualitative décrivant I'appartenance d’'uneustence a une espece. La variable
f peut étre recodée sous la forme d’'une maticeontenant les indicatrices des classes. A
I'intersection de la ligneet de la colonng, cette matrice contient 1 sildoccurrence appartient
alaj®espece, et 0 sinon. S@tune matrice diagonal x N de pondération des lignes Heet
deY contenant a I'intersection de la lignet de la colonne le poids associé aux occurrences
(e.g. YN). Sile tableaX est centré par colonne, la matrit&le variances-covariances associée
est calculée par :

T = X'DX

Par ailleurs, la matricB,, contient les pondérations associées aux espéeces :

D = Y'DY
Cette matriceS x S est diagonale et contient a I'intersection de la ligme de la colonne la
proportion du nombre total d’occurrences appartenant atiégoriei. La matriceG (S x P)
contient les moyennes des variablesdpour chacune des classes définies dans
G =D Y'DX

Enfin, on peut calculer la matri¢e (S x P) :

K = (Y'DY)Y'DX(X'DX)™? = GT™

L'analyse discriminante correspond alors a I'analyse ighlettr:

(Ka Ta Dm)

La matrice d’inertie associée a ce triplet est la mati€E (Escourier 1987), que nous suppo-
serons de rang:

WT = K'D KT

Cette matrice admet une baserdeecteurs propresgy (k = 1,...,r) de longueuP, T normés
(ViTvi = 1) et deux a deuX orthogonaux\(;Tv, = 0).r valeurs propred, sont associées a
ces vecteurs. Par ailleurs, on peut calculeecteursoy :

Ok = XV

Les vecteurgy sont de longueuN et contiennent un score associé a chaque occurrence. La va-
riance totale de ces scores est égale a 1, et la varianceiasses est maximisée par I'analyse.
L'analyse discriminante maximise donc le rapport de laarare inter-classes sur la variance
totale, donc la discrimination des espéces par les vagatdscriptives. Et pour chaque vec-
teur oy, Ax est une mesure du pouvoir discriminant de ce vecteur. Cetllyse est optimale
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5.3. L’Analyse Factorielle des Correspondances

quand l'objectif est de séparer des groupes en fonction gurde mesures relevées sur les
occurrences (&en 1971, ManLy 1994).

5.3 L’ANALYSE FACTORIELLE DES CORRESPONDANCES

L'analyse factorielle des correspondances (AFC) est urtbadé trés communément utili-
sée en Ecologie (&&enacre 1984), qui y a été introduite indépendamment par plusiautesas
pour permettre I'analyse de tableaux de contingence iséakahtillonnage systématique d’une
zone donnée (BUx et RPoux 1967, Haraeway 1971, Hio 1973).

Cette méthode peut aussi étre utilisée pour analyser l®attons spatiales entre plusieurs
classes d’occurrences. Efied, I'AFC repose sur l'utilisation d’'une grille de quadrats sur le
dénombrement des occurrences de chaque espéce dans cha@uuddrats de la grille. Il est
possible de construire une table de contingdth¢® x S) contenant a l'intersection de la lighe
et de la colonng le nombre d’occurrences de I'espgcgans le quadrat LAFC de N assigne
un ensemble de scores a chaque quadrat et a chaque espénaximisent la discrimination
des espéces par les quadrats et des quadrats par les eSpaceso(se et GiesseL 1992).
Cette analyse est par conséquent optimale pour mettre eerse I'organisation spatiale des
especes lorsqu’une grille de quadrats est utili§Ber Braak 1985).

5.3.1 Principe mathématique

Soit N un tableau de contingend@ x S, contenant a l'intersection de la lignest de la
colonnej le nombren;; d’'occurrences de I'espédedans le quadrat Soitn,; le nombre total
occurrences dans le quadian;, le nombre total d'occurrences de I'espécet N le nombre
total d’occurrences (somme de toutes les cas@&b d®n peut calculer les proportions associées
a ces nombres :

M - _ I L
pl]_ﬁ plc—W p.J— N
On noteP la matriceQ x S contenant leg;j, Dg etDs les matrices diagonales

Do = Diag(pie; ---» Pge) Ds = Diag(p.1, ..., Pes)
Par ailleurs, soi la matrice définie par
Z = Dg'PDg'
L'AFC du tableauN est I'analyse du triplet4, Ds, Dg) (THiouLouse et CuesseL 1992). On
diagonalise alors la matric@ (Escourier 1987) :
C = DJ*Z2'DoZDY?

Si C est de rangy, alors cette diagonalisation permet d’obteqiaxes principaweay, (scores
des espéces) etvaleurs propresy associées. On peut calculer les composantes principales
associées (scores des quadrats) par :
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5.3. L’Analyse Factorielle des Correspondances

1
by = —ZDsay

Va
Les vecteursy etb, sont tous deux de norm¢ . Les vecteurs, sontDs orthogonaux, et les
vecteursb, sontDq orthogonaux. Une propriété bien connue de 'AFGi{f3iacre 1984) est
que

q 1 )
D= T¥ans
k=1

ol x? . est la statistique calculée pour tester les écarts a I'iewiégnce entre lignes et colonnes
du tableau de contingendé La statistique dy? est utilisée pour tester I'existence d'interac-
tions entre les distributions dedidirentes especes, et 'AFC permet la meilleure représentati
possible de ces écarts a I'indépendance.

5.3.2 L'AFC est une analyse discriminante

Or 'AFC peut étre vue diéremment. On peut erffet construire deux matriceéé (N x S)
etY (N x Q) qui décrivent I'appartenance (0 ou 1) des occurrencesdaers), respectivement
aux espeéces et aux quadrats (en colonnes).

Notre objectif est de discriminer au mieux les espéces ettifimde leur distribution dans
les quadrats. Il semble alors logique fiiéetuer une analyse discriminante des espéces par les
quadrats, donc d¥ par X. Or, on peut montrer une équivalence entre 'AFC et cettéyana
discriminante. Enfet, si I'on recalcule les matrices utilisées en analyseridiscante, on peut
montrer les identités suivantes :

Dm = Ds (5.1)
T = Do (5.2)
G = YDX=P (5.3)

D’ou on déduit la matrice

K = Dg'PDg' = Z

L'analyse du tripletZ, Ds, Do) est donc exactement identique a I'analyse du trifdefl{, D).
L'AFC est donc une analyse discriminante qu'avaient déja notérlouLouse et CHESSEL
(1992). En réalité, I'AFC est une double analyse discrimiaa c’est a la fois I'analyse dis-
criminante des especes par les quadrats et I'analyserdisarnte des quadrats par les especes.
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5.4. Analyses discriminantes spatiales

Fic. 14 — Distribution de trois espéeces virtuelles sur une zodtudle (représentées par des cercles pleins,
des croix et des triangles). Ces trois especes sont dighigelon un gradient nord-ougsud-est.

5.4 ANALYSES DISCRIMINANTES SPATIALES

L’AFC peut donc étre considérée comme une analyse discimédes espéces par un cer-
tain nombre de variables qui décrivent la position dangpbes de ces occurrences (variables
indicatrices des quadrats). Plusieurs occurrences esisiont regroupées au sein d'un méme
guadrat, et 'AFC associe a chaque occurrence un score agnaxaniser la discrimination des
especes en fonction de leur répartition dans les quadratfutlisation d’'une grille de qua-
drats implique une discrétisation abusive de la distrdsuties occurrences, qui peut cacher les
structures fines des semis étudiés. En outre, méme si desewms voisines sont recensées
dans le méme quadrat, I'AFC ne rend absolument pas compéemteximité dans I'espace des
guadrats.

En revanche, le principe d’'un analyse discriminant les @spén fonction de leur distribu-
tion spatiale peut étre généralisé, en remplacant le tallegui décrit dans 'AFC I'apparte-
nance des occurrences aux quadrats, par un autre tableaadgla position dans I'espace de
ces occurrences. Nous décrivons ici deux choix possiblas gotableau, les polynémes des
coordonnées cartésiennes et les vecteurs propres du gilapbisinage. Les deux méthodes qui
en résultent, respectivement I'analyse canonique deateed de surface et I'analyse discrimi-
nante sur vecteurs propres de I'opérateur de voisinagellkeitées figure 15, conjointement
au principe de I'AFC. Cette illustration repose sur la disttion de trois especes virtuelles sur
une zone (figure 14).

5.4.1 Lutilisation des polyndmes des coordonnées géogi@gues

Intuitivement, les coordonnées cartésiennes des ocaasesur la zone étudiée semblent
étre la meilleure description de leur position dans I'esp&ar conséquent les polynémes des
coordonnées cartésiennes (i.e. les variaklgse, y?, x.y, X2, y.x? etc.) peuvent étre utilisés pour
prendre en compte I'espace de facon explicite dans les semlBupent 1914, Hir 1991,
Borcarp et al. 1992). SoitX, le tableau contenar polynémes des coordonnées (colonnes)
des occurrences (lignes). Lutilisation de ce tableau dem@nalyses pouvant étre formulées
dans le cadre du schéma de dualité (8 3.3.1) est couranteodogiec(Gtrins 1968, VMRTEN-
BERG 1985, LeGenpre 1993, HiL 1991, Gmarer-Carpentier et al.2003), ou ce type d’'analyse
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5.4. Analyses discriminantes spatiales

prend le nom dinalyse des tendances de surfétend surface analysjs

Ainsi, I'analyse discriminante d¥ par le tablealX; est utilisée en Ecologie sous le nom
d’analyse canonique des tendances de surféeamsonical correlation trend surface analysis
GimareT-CArPENTIER €t al.2003). Cette méthode permet de trouver la combinaisonitaédas
fonctions polynomiales qui va maximiser la discriminatoles especes, c’est-a-dire de maxi-
miser la séparation spatiale des espéces, ce qui est ibbgaherché (figure 15B).

Le défaut principal de cette analyse est que les fonctiohmpmiales des coordonnées
des occurrences sont souvent fortement corrélées ergsxelf. la coordonnéeest fortement
corrélée ax?), ce qui peut poser un probléme car I'analyse discriminsegeiert que les va-
riables servant a la discrimination ne soient pas trop tscentre elles (MvLy 1994). Afin
de contourner ce probleme, certains auteurs ont proposkshtion de polynémes orthogo-
naux (calculés grace aolthogonalisation de Gram-SchmjdiarviLLe 1997, p. 66) a la place
des polyndmes classiquesofarp et Legenpre 1994). Mais comme ils I'indiquent, les poly-
ndmes orthogonaux expliquent exactement la méme quasetit@riabilité que les polyndmes
classiques. Un grand nombre de fonctions polynomialesdimit étre inclus dans I'analyse
pour prendre en compte une plus grande partie de la varispiatiale. Notons que méme si au-
cune regle n’existe pour le choix du nombre de fonctionspatyiales, le degré maximum des
polyndmes dépasse rarement 3 en pratique, ce qui ne permabdidiser que des structures
spatiales simples et a grande échellecfivore et Lecenpre 1998). L'analyse des structures
spatiales a petite échelle n’est pas possible avec ce typesieres de la position dans I'espace.

5.4.2 Lutilisation des vecteurs propres de voisinage

Mtor et al. (1993) ont proposé une alternative intéressante a l'atibs de polyndmes des
coordonnées des occurrences dans les analyses spatee®gdieurs propres de I'opérateur de
voisinage fournissent erffet des indices de la position de chaque occurreslegivement aux
autres occurrences du semigous décrivons brievement cette approche ici.

En premier lieu, il est nécessaire de calculer un réseaula#ores de voisinages entre les
occurrences du semis. Une revue récente des algorithmsiblesspour atteindre cet objectif
peut étre trouvée dans.Qer (2004). La triangulation de Delaunay est un choix couragti(é
16, Upton et AnGLETON 1985). Cette triangulation est construite a partir du pavds \Voronoi,
lequel correspond a une partition du plan en un ensemblelgg@wes. Chaque polygone est as-
SOcié a une occurrence, et recouvre la surface comprenale® points du plan plus proches
de cette occurrence que des autres occurrences du semiguDalqrs tracer des lignes qui
connectent les occurrences dont les polygones assoctag@atr un coté commun. Ce réseau
de lignes constitue la triangulation de Delaunay. Nous rsamgons ici de cette triangulation
pour construire le graphe de voisinage associé au semss$;a&@ire le réseau de lignes reliant
les occurrences voisines. Il est codé sous la forme d’'unggeatarrée/ (N x N), qui contient
a l'intersection de la ligne et de la colonng la valeur 1 si lai® occurrence est voisine de la
j€ occurrence, et 0 sinon. La matriveest appeléepérateur de voisinage
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Fic. 15 — Trois possibilités pour les analyses discriminantegtiafes des trois semis de points présentés
figure 14, distribués selon un gradient du nord-ouest auestdde la zone. (A) Analyse factorielle des
correspondances ; (B) Analyse canonique des tendancesfaeeu(C) Analyse discriminante des vec-
teurs propres du graphe de voisinage. Pour les analyses B leisGcores des occurrences sont ensuite
lissés sur la zone d’étude avec une régression lowass§Lanp et Deviin 1988). Le lissage est présenté

en niveaux de gris.

On calcule alors la matrice diagonddg;, qui contient, a l'intersection de la ligne et de la
colonnei, le nombre de voisins de I'occurrence

Dy = Dlag(VlN)
ou 1y est le vecteur de longuetd ne contenant que des 1. On peut enfin calculer la ma#rice
par :
S = 1DN - 1V
m m
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S0
s
eSneq

Fic. 16 — (A) Calcul du réseau de relations de voisinage du semiscdirences grace a la triangulation
de Delaunay. Le pavage de Voronoi est représenté a gaucheiabgulation de Delaunay est répré-
sentée a droite. (B) Carte des scores contenus dans les 8epgemecteurs propres de I'opérateur de
voisinage associé a la triangulation de Delaunay. Chaqueéceorrespond a une occurrence du semis.
Sa taille est proportionnelle a la valeur absolue du scotesaecouleur indique le signe du score (neir
positif ; blanc= négatif).

ou m est égal au nombre de paires de voisins (la somme de toutgaliess de la matrice
V). La diagonalisation d& renvoie un ensemble de vecteurs propres orthogonaux. ba&qre
vecteur propre assigne un score a chaque occurrence telagtecbrrélation spatiale de ces
scores sur la zone est maximisée. Ainsi, deux occurrendemee auront des scores simi-
laires, et deux occurrences éloignées (du point de vue gilngrde voisinage) auront des scores
tres diférents. Le second vecteur maximise également 'autoedivélspatiale sous contrainte
d’orthogonalité avec le premier, etc. (voir figure 16B). ljestifications théoriques pour les
formules énoncées ci-dessus peuvent étre trouvées danshal. (1993).

En tant que tels, les vecteurs propres de I'opérateur dénagje ne sont pas d’'une grande

utilité pour le biologiste. En revanche, ils peuvent étriésdls dans les analyses spatiales a la
place des polynémes des coordonnées pour permettre leepresempte d’'une plus grande par-
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tie de la variabilité spatiale fifouLousk et al. 1995, MorreLer 1998). En outre, alors que les

coordonnées cartésiennes permettent de connaitre |gopaditine occurrence par rapport a
un point de référence sans signification biologique (le fopdéncoordonnées [0,0]), les vecteurs
propres de I'opérateur de voisinage donnent la position gaint relativement a I'ensemble du

semis étudié, ce qui leur donne une signification biologjgus forte. Enfin, deux occurrences

peuvent étre proches dans I'espace, mais séparées parmgechbafranchissable. Cette bar-

riere peut étre prise en compte dans I'analyse en suppriesrglations de voisinage entre ces
deux occurrences dans la matri¢e

Le principal inconvénient de cette approche est qu’elldiétile & mettre en ceuvre lorsque
le nombre d’occurrences augmente. Si la matBasst trop grande, sa diagonalisation devient
alors une opération qui réclame un temps de calcul conditésar ordinateur. En outre, les
analyses ffectuées sont liees uniquement au semis étudié : de nouwetlegrences recueillies
sur la méme zone d’étude ne pourront étre ajoudgmssterioria I'analyse en tant qu’individus
supplémentaires, car elles ne font pas partie du grapheidmage initial. Si ces nouvelles
occurrences doivent étre incluses dans les analyses, alast nécessaire de reconstruire un
nouveau graphe de voisinage sur le nouvel ensemble d’@mes. L 'utilisation des vecteurs
propres du graphe de voisinage doit donc étre utilisée Beement a des fins exploratoires,
pour aider les biologistes a comprendre les structuregptés sur la zone.

Ces vecteurs propres ont été utilisés dans une analysendisante (figure 15) pour la
premiere fois dans le cadre de cette these, pour mettre dan®é la zonation géographique
d’especes arborées en Amérique du sud et au Paraguay. Naons @ésenté les résultats de
cette application a deux échelles de I'analyse discrimianr vecteurs propres du graphe de
voisinage dans deux articlese(Gucer et al. 2004, 2006b), consignés en annexe 3 et 5.

5.5 CoNCLUSION

Ce chapitre ne fait pas une revue exhaustive des méthogemidites pour étudier les in-
teractions spatiales entre plusieurs semis de pointsieRlgsautres méthodes ont effiet été
développées pour atteindre cet objectif dans certains pghata I'Ecologie. Ainsi, HnNiG et
Hausporr (2002) présente une méthode permettant le test et la ditetassociations entre
especes, en se basant sur des indices de distances entredeteaépartitions géographiques
des especes. Plusieurs auteurs ont développé des métleoaestpnt le test des interactions
statiques entre animaux suivis par radio-pistage (e.geéde la territorialité), qui reposent en
général sur I'analyse des recouvrements entre domairas(iDoncaster 1990, Minta 1992).

Parmi les méthodes exploratoires, I'analyse canoniqueatesspondances (ACC gd Braak
1986) est sans doute la méthode la plus fréquemment utfBseesrp et al. 1992, Borcarp et
Lecenpre 1994). Cette méthode est en réalité une AFC sous contraqiesouple un tableau
de contingence quadrat-espéces a un autre tableau coandesamriables descriptives des qua-
drats — appeléegriables instrumentale®Nous détaillons le principe de cette méthode dans le
chapitre 7, et nous montrons que cette méthode est liée slpriéé a I'analyse discriminante,
dont elle est simplement un cas particulier.
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Nous avons illustré comment I'analyse discriminante pdudae utilisée pour mettre en
évidence la zonation géographique de plusieurs especesil st important de souligner que
cette approche peut également étre utilisée sur d’autpes tge données biologiques. Ainsi,
Dormia (2004) a utilisé 'AFC pour mettre en évidence lefféliences de I'utilisation de I'es-
pace par sept éléphants suivis par balise Argos au parmahbtie Zakouma au Tchad, et a
pu identifier une trés nette opposition entre deux grandesszde migrations. Cette approche
permet donc I'exploration des semis et I'identification dsctures spatiales. La connaissance
de ces structures permet ensuite aux biologistes de tisecateclusions sur I'organisation des
différentes catégories d’événements, et les aide a constasimaadeles du fonctionnement du
systéme étudié.

L'analyse discriminante est donc une méthode tres génguajeut étre utilisée pour explo-
rer la distribution de plusieurs semis de points. La quagjia se pose est de savoir comment
mesurer la position des événements dans I'espace. Nous pvésenté trois méthodes pos-
sibles pour mesurer cette position dans I'espace, mais eonuus l'indiquons dans I'annexe
4 (CaLenck et al. 2006), les trois méthodes renverront des résultats siedai les structures
spatiales sont nettes dans les données.
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Les outils de I'analyse dans I'espace
écologique
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Chapitre 6

"analyse d’'une niche écologique

Dans ce chapitre, nous montrons comment le modéle de la gmdlegique présenté au
chapitre 2 peut servir a I'étude de l'influence des variablegronnementales sur la distribu-
tion d’'une espéece. Nous présentons le cas (presque) similetude d’'un seul type de points
(une seule espéce, individus d’une seule population, e&s)principaux parameétres descriptifs
de la niche écologique ainsi que les outils disponibles paant son exploration sont égale-
ment décrits. Tous les outils présentés dans cette sectimmsponibles — ou peuvent étre tres
facilement programmeés — avec la bibliotheque de fonctamtehabitat

6.1 LES PARAMETRES DESCRIPTIFS DE LA NICHE ],ECOLOGIQUE

Nous définissons ici la niche écologique comaénction donnant la densité de probabi-
lité de présence de I'espece pour une combinaison donnéadeables d’habitatNous suppo-
sons que leP variables environnementales étudiées sont référencéatalement sous la forme
d’'une carte rastamulticouchesc’est-a-dire que chacun dékpixels de la carte est renseigné
pour toutes les variables environnementales étudiéesyp@ede cartes peut étre géré grace a
la classe de donnéekdsc” de adehabitat (cf. didacticiel de la bibliothéque en Annexe 13).
Notons que la classespatialPixelsDataFrame” de la bibliothéquesp permet également de
construire de telles cartes. Chaque pixel possede doncasiteop dans I'espace géographique
définie par ses coordonnées cartésiennes, et une positisri’dspace écologique définie par
les valeurs des variables environnementales. Nous qumlifiette localisation dans I'espace
écologique dgoint disponibleet la distribution de ces points dans ce méme espace eséappe
espace disponibl@igure 17). Par convention, nous supposons que les vasiabhieronnemen-
tales sont centrées et réduites, c’est-a-dire que I'aigli@ I'espace correspond a la moyenne
des conditions disponibles sur la zone et que la varialik& points disponibles est identique
pour toutes les variables.

Par ailleurs, on dispose d’'un semis de localisations dpdes, qui reflete la distribution
de la population sur la zone. Le dénombrement des locaisatians chaque pixel de la carte
permet d’associer upoids d’utilisationa chaque point de I'espace disponible. Les points dis-
ponibles possédant un poids non-nul sont appetésts utilisésdans la suite de ce mémaoire.
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6.1. Les parametres descriptifs de la niche écologique
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Fic. 17 — Le modéle pour I'étude de la niche écologique. Chaquel pi& la carte raster de la zone
possede des valeurs pour les variables environnemertglgsi définissent une position pour le point
disponible associé dans I'espace écologique. Par ailleersdénombrant les occurrences de I'espéce
dans chacun des pixels, on peut associer a chacun de ces pwindoids d'utilisation. Le vecteur de
marginalitém indique la position de I'optimum pour I'espéce.

La distribution dans I'espace écologique de ces poidsldation constitue une discrétisation
de la niche écologique de I'espéce pour la zone considéedaltul de ces poids a partir d’'une
carte raster multicouches et d'un semis de localisations §ee défectué grace a la fonction
count.points() deadehabitat

La niche écologique d’'une espéce est en général caraet@aséine mesure de sa position
et de son étendue dans I'espace disponible :

— La position de la niche écologique dans I'espace disperabt ordinairement décrite
grace a la position de son centre de gravité. Si la niche estale multivariée, ce point
correspond a Bptimumpour I'espece sur la zone, c’est-a-dire aux conditionsrenvie-
mentales pour lesquelles la probabilité de présence dedldesest maximale. Les coor-
données de cet optimum sur chaque variable sont calculéEspaoyennes pour chaque
variable des points utilisés pondérée par leur poids dsation. Ces moyennes sont sto-
ckées dans le vecteun, appelévecteur de marginalit¢Hausser 1995, Dorepec et al.
2000, Hrzer et al. 2002) ouM-spécialisationPerrin 1984). Comme les variables en-
vironnementales sont centrées, ce vecteur mesure I'édagtles conditions rencontrées
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en moyenne sur la zone et celles qui sont utilisées par lbespée

— La mesure de I'étendue de la niche est en général une meslirgedtie de la niche dans
I'espace écologique. Lorsqu’une seule variable est édi@st la variance des pixels
utilisés pondérée par leurs poids d'utilisation qui sertasure de I'étendue de la niche
écologique $-spécialisationPerriN 1984, HrzeL et al. 2002, Hsusser 1995). Lorsque
plusieurs variables sont étudiées, la somme de ces vasiamesure I'inertie associée a
la niche écologique, c’est-a-dire talérancede I'espéce aux conditions présentes sur la
zone (Drepec et al. 2000).

Notons que dans les années 1970, lorsque la majorité dessétiedla niche écologique se
focalisait sur une seule variable qualitative décrivastdenditions environnementales (e.g.
des types de végétation), la largeur de la niche était le fphaggiemment décrite grace a des
indices de diversité @rarris 1979). Or, les indices de diversité sont aussi des mesures de
variabilité. Ainsi, GiesseL et GMmarer (1998) montrent que I'indice de diversité de Simpson est
une généralisation de la mesure de la variance pour undlagaalitative. Ainsi, il y a dans la
littérature écologique une trés grande cohérence de la @gonesurer 'amplitude de la niche
écologique.

6.2 PRINCIPE DE L' ANALYSE DE LA NICHE ECOLOGIQUE

Nous nous servons ici du jeu de données utilisé pauMLer (2003) pour analyser la dis-
tribution des chamoisRupicapra rupicapradans le massif de Chartreuse (Alpes Francaises).
En se basant sur des recensemefiectiés en novembre 1992 et 1997 par la Fédération dépar-
tementale des chasseurs de I'lsere, DaviduviLeT a étudié la sélection de I'habitat par ces
animaux. Nous nous concentrons ici sur la distribution deatemaux en 1997. Comme dans
le chapitre 4, ce jeu de données sert uniquement de maténadullustrer le fonctionnement
des méthodes que nous présentons. Rappelons qu’une r&dijsede ces données nécessite-
rait également la recherche de structures spatiales despmale géographique, étape que nous
évitons ici.

La distribution sur la zone des 235 groupes de chamois d@steette année-la est présentée
figure 18, ainsi que les cartes raster décrivant la disidhpatiale de quatre variables environ-
nementales (altitude, pente, ensoleillement, et distatiéeotone milieu ouvefimilieu fermé).
Notons que le jeu de données tel que nous le présentons dahapitre n’est pas disponible
dansadehabitat, mais que cette bibliothéque contient un sous-échantilones données qui
permet au lecteur intéressé de reproduire les analysesl€jelonnéeghamchar). Les com-
mandes R utilisées pour les analyses de ce chapitre songnéas en Annexe 11.

Comme pour les études spatiales, I'étude de la niche écplegi’'une espece doit commen-
cer par I'exploration graphique des données. Lfadilté est que I'espace a explorer n’est pas
de dimension 2, mais de dimension bien supérieure. Bierdas@gnstruction d’histogrammes
décrivant la distribution des points disponibles et cel#e gdoints utilisés pour chaque variable
environnementale (e.g. a l'aide de la fonctisistniche () deadehabitat, figure 19B) peut
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Fic. 18 — (A) Les variables d’habitat mesurées sur la zone d'étut@dti” est I'altitude, “soleil” est
I'ensoleillement et “distecotone” est la distance aux @s milieux ouverts (e.g. paturagésjilieux
fermés (e.g. pinéde). Les zones les plus claires corregmbraaix valeurs des variables les plus faibles.
(B) Distribution des chamois détectés sur la zone. Les @yoréles des détections sont ici données en
metres.

apporter des informations sur les types d’habitats retiésrou évités. Mais le caractére mul-
tidimensionel de I'espace écologique appelle I'utilisatde méthodes d’exploration multiva-
riées. Parmi elles, les méthodes reposant sur le schémaalie dacupent la premiere place (8
3.3.1).

Nous avons indiqué dans le paragraphe précédent que lagtaihgénéralement caractéri-
sée par une mesure de sa position et une mesure de son élemcesure de la position de la
niche est généralement considérée comme I'optimum de ke niest-a-dire la combinaison
de variables environnementales pour laquelle la densiFatzabilité de présence de I'espece
est maximale. Un grand nombre de méthodes reposent sursogpesition. Cette hypothese
n'est acceptable que dans la mesure ou la niche est norméieariée, ou tout au moins uni-
modale (i.e. un seul optimum pour I'espéce). Or, comme plusiauteurs I'ont indiqué, ce cas
de figure est loin d’étre le cas générabghin 1999, ksanen et Mincain 2002).

On comprend des lors I'importance de I'exploration des @sn Cette exploration est fa-
cilitée par toutes les possibilités du modele euclidiemahgse de données. On peut envisager
toute sorte de méthodes exploratoires reposant sur ce ey@i&onstruire des analyses au cas
par cas. Par exemple, on petiteetuer une analyse en composantes principales (ACP) sur les
points disponibles, et représenter les poids d'utilisatior le nuage qui en résulte, pour avoir
une idée de la position et de la forme de la niche sur le planregpt la majeure partie de
la variabilité environnementale dans I'espace disponibie peut également appliquer 'ACP
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uniquement sur les points utilisés, et ajouter les poirgpatibles en tant qu’individus supplé-
mentaires a I'analyse, pour examiner les plans sur lestpelshe est la plus étendue (ou au
contraire, la plus restreinte). Il est aussi possibléfd&uer une ACP non-centrée du nuage de
points utilisés, puis d’'ajouter sur les plans factorietspeints disponibles en individus supplé-
mentaires, afin de maximiser la marginalité sur le premian [fctoriel, et donc I'éloignement
entre le barycentre de la niche et 'origine de I'espaceatigge. Ces exemples ne sont natu-
rellement qu’un maigre inventaire des analyses qu’il estitade d’dfectuer lors de cette étape
d’exploration, qui permet au biométricien, en collabaratavec le biologiste, de construire un
modele conceptuel du fonctionnement du systéme étudiéaddaspace.

Mais I'étude de la structuration spatiale des variablesreniementales ne doit pas non
plus étre négligée. Enfet, il peut exister des corrélations entre les variablesr@mremen-
tales, qui définissent des structures sur la zone d’étudsi An montagne la végétation change
avec l'altitude, la proximité des chemins touristiguessestvent étre inversement corrélée a la
pente, la présence de cours d’eau est souvent influencée ek, etc. L'examen des cartes
des variables environnementales, la discussion avecdéggistes travaillant sur la zone, ainsi
que des analyses multivariées sur les points disponiblgsujee analyse en composantes prin-
cipales normée, figure 19), permettent de se familiariser Evzone d’étude et de savoir a quels
endroits des structures particuliéres de I'environnersent rencontrées.

Il est donc impossible de donner une liste exhaustive deesolets méthodes utilisables
pour ces analyses. La bibliotheque de fonctiade4 est d’'une trés grande utilité pour cette
étape, car elle possede une architecture facilitant cedgygloration. La fonctiorkasc2df ()
d’adehabitat permet de transformer les cartes raster multicouches &atabde données ana-
lysables par les fonctions atle4

6.3 L ANALYSE FACTORIELLE DE LA NICHE £ECOLOGIQUE (ENFA)

6.3.1 Historique de I'analyse

L'analyse factorielle de la niche écologique — aussi agpEMFA (ecological niche factor
analysi9 — mérite une attention particuliere. Efiet, nous avonsfiectué une étude approfon-
die de cette méthode dans le cadre de cette these.

C’est a Hwsser (1995) que I'on doit les bases de cette analyse. Il est le ipreanavoir
noté que l'identification de facteurs limitants pour I'espéserait obtenue en recherchant dans
I'espace écologique un certain nombre d’axes pour lesda@liche serait la plus étroite pos-
sible par rapport a I'espace disponible, c’est-a-dire pesguels laestriction de niche- aussi
appeléespécialisation- serait maximisée. Les projections orthogonales desgdisponibles
et utilisés sur ces axes permettraient alors d’associecane s chaque pixel. La spécialisation
sur un axe donné peut étre mesuréelpaapport de la variance des scores des points dispo-
nibles sur la variance des scores des points utiliéés rapport important sur une dimension
de I'espace écologique implique qu’une faible étendueekphce disponible esffectivement
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Fic. 19 — (A) Résultats de I'analyse en composantes principalenée gectuée sur le tableau donnant
la valeur des variables environnementales (colonnes) mhiaicun des pixels (lignes) de la carte du
massif de Chartreuse. Sont présentés, de haut en bas et deegawdroite, le diagramme des valeurs
propres, le cercle des corrélations, le nuage de points syorémier plan de I'analyse (les points noirs
indiquent les pixels dans lesquels des chamois ont ététdsjecine représentation de la niche sur
ce premier plan (le polygone gris clair inclue 95% des poidisponibles, et le polygone gris foncé,
95% des points utilisés), et la cartographie dans I'espaéeggaphique des scores des pixels sur les
deux premiers axes de I'analyse. (B) histogrammes unisatéla niche pour les fiérentes variables
environnementales étudiées (gesutilisé ; transparent= disponible).
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utilisée, et donc que la dimension considérée est peutiétfacteur limitant pour I'espéce.

HirzeL et al. (2002) ont repris ces bases théoriques pour développeFRERette analyse
consiste tout d’abord a extraire 'axe de marginalité demées, puis a rechercher, orthogona-
lement a cet axe, un certain nombrexks de spécialisatiogui maximisent la restriction de
niche. HrzeL et al. avaient développé 'ENFA comme préliminaire a la constarctle cartes
d’habitat potentiellement utilisable par 'especer#iL et ArLertaz 20034, b). Le logiciel B-
maPPER (HrzeL 2004), téléchargeable gratuitement sur internet (URLp::httiww2.unil.chlbiomappef),
permet I'application de la méthode, ce qui a facilité gudion. LENFA a par conséquent ren-
contré un trés vif succes chez les écologuesu@vskr et al. 2002, Rrruey 2003, R:UTTER
etal.2003, Brorons et al.2004, GiLLeco et al.2004, HrzeL et al.2004, Gieraour et al.2005).

6.3.2 Principe mathématique de I'analyse

Nous avons généralisé le principe mathématique de 'ENF& tiacadre de cette these. En
effet I'algorithme publié par ktzeL et al. (2002) présente deux inconveénients :

— Ces auteurs insistent sur le fait que les données analpaéd&NFA doivent étre des
données de présence, et non des données d’abondance.uhinskel dans lequel 10
individus ont été détectés a le méme poids dans I'analysenquikel ne contenant qu’un
seul individu. Cependant, il peut arriver que I'abondantaree signification pour le bio-
logiste, bien que ce soit rarement le cas en Biogéograpbieathe dans lequel cette
analyse a été développée. Il est alors nécessaire d’'étenginecipe de I'analyse de fa-
con a pouvoir y intégrer des poids d’utilisation associéspixels.

— Les équations de kizeL et al. ne permettent I'application de I'analyse que sur des va-
riables environnementales quantitatives (e.g. altitudag variable qualitative (e.g. type
de végétation) peut bien sir étre prise en compte dans ysmaapres un recodage de
la variable en un ensemble de variables indicatrices desedaprenant la valeur 1 ou O
pour indiquer I'appartenance ou non d’un pixel a une caiéyjavlais quand le nombre
de catégories de la variable qualitative est grand, sorspads I'analyse est trés impor-
tant par rapport au poids des variables quantitativest Hless nécessaire de pondérer les
indicatrices de classes de fagcon a ce que la somme des pdiistee les variables indi-
catrices pour une variable qualitative soit identique aid$d’une variable quantitative
(HiL et S 1976). Cela implique un changement de pondération desblesi@nvi-
ronnementales dans l'analyse, ce qui est malheureusempnossible avec I'approche
proposée par HzeL et al.

Pour ces deux raisons, nous avons généralisé le principEMEA de facon a autoriser la
spécification de poids d’utilisation des pixelgoet d’'une matrice de pondération des variables.
Nous décrivons ici cette généralisation.

SoitZ la matrice donnant la valeur dBsvariables d’habitat (colonnes) dans Mgpixels de
la carte (lignes). La matricg est centrée pour la pondération uniforme. Elle définit urgeua
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de points dans un espac®aimensions. A chacun des points de ce nuage est associéds poi
d'utilisation. Ces poids sont stockés dans la matrice diagD, (N x N). La somme de tous
les poids de cette matrice vaut 1. A chaque colonn& dsst associée une pondération, sto-
ckée dans la matrice diagondle(P x P). Enfin, soitD la matrice diagonal®&l x N contenant
les poids associés aux pixels disponibles (égayhedhns le cas d’une pondération uniforme).

On définit le vecteur de marginalit@, qui définit les coordonnées du centre de gravité du
nuage des points utilisés dans I'espace écologique ayamtgpigine le barycentre des points
disponibles :

m = Z'Dply

Le probléme de 'ENFA est alors défini par les équations 621£66.3 :

Probléeme 1 :

u'Qu = 1 (6.1)
uQm = 0 (6.2)
ZQu =y
y'Dy
= Max 6.3
YRY (6.3)

La condition 6.1 signifie que le vecteurest normé pour la métrigu@. La condition 6.2 im-
plique que le vecteur est orthogonal au vecteur de marginalité pour la méme nu&trifomme
ce vecteun est norméy est la projection des lignes desuru. y contient donc des scores pour
les lignes d&Z. La condition 6.3 implique que le rapport de la variance @eses disponibles a
la variance des scores utilisés doit étre maximum. On mari@insi la spécialisation.

En fait, le probléme de 'ENFA peut étre exprimé d’une facdiiédente. On peut ertlet le
considérer comme la recherche d’un vecteuqui respecte les conditions 6.4, 6.5 et 6.6 :

Probléme 2 :

wiQm = 0 (6.4)
ZQw = a

aDpa = 1 (6.5)
a'Da Max (6.6)

On démontre en annexe 9 cette équivalence entre les deurmed) avec :

W

u=
[Iwllq
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Sil'on trouve un vecteuv qui respecte les conditions du probléme 2, le normer pouglaice
de pondération des variables environnemeni@lpermet de trouver une solution au probleme
1. Or, le probléme 2 est plus facile a résoudre, a conditiefieftuer quelques changements de
variables. En ffet, on peut poser :
1 1

Z*=27Q° w* =wQ m* = mQ°*

En outre, on définit :
S =2"DyZ" G*=2"Dz*

Ce qui permet de reformuler le probleme 2 :

Probléeme 2 bis :

wim* = 0 (6.7)
w'Z'D,Z'w* = w'Sw =1 (6.8)
wiZ1DZ*w* = wiG'w* Max (6.9)

On dfectue encore un changement de variables pour simplifiestdution du probleme :

X
VXX

Le probléme de 'ENFA peut finalement étre exprimé sous lenéodu probléme 3 :

v=S?wW x=S7m* b= W = S—:G*S3

Probléeme 3 :

vix = 0 (6.10)
viv. = 1 (6.11)
VWV = Max (6.12)

On démontre que les vecteurs qui remplissent ces trois wonslisont les vecteurs propres de
la matriceH :

H = (I, - bbY)W(l, — bb")

Le vecteurb est vecteur propre de la matriekpour la valeur propre 0. Enffet, comme ce
vecteur est norme,

Hb

(I — bbYW(I, — bbY)b
(I, — bb')(Wb — Whb'b)
(I, — bb)0 = 0
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Par ailleurs, si le vecteur est vecteur propre de la matrieg alors il I'est également de la
matriceW :

vi(ly — bbYW(l, — bb')v
= (V' = vibb )W (v — bb'v)
= v'Wv

<r—0-
I
<
I

Le vecteurv est donc bien vecteur propre ¢, et les conditions 6.11 et 6.12 sont par consé-
guent respectées. En outre, comme le vediast égal au vectenrmultiplié par une constante,
et que les vecteursetb sont orthogonaux, cela assure le respect de la derniéerdioondEq.
6.10).

La solution du probléeme de 'ENFA peut donc étre déduite dasteurs propres de la
matriceH. Les vecteursi respectant les conditions du probléme 1 sont obtenus par

1 1 w
w=0Q25"2v et u=——
lIwllq
Le vecteuru contient les coordonnées des variables environnemerdatesdérées. Les
scores associés aux pixels sont stockés dans le vegtebtenu par :

ZQu =y

Si I'on a P variables environnementales dans I'étude, I'analyseaier® — 1 axes de spécia-
lisationu;. Soity; le i® axe de spécialisation de I'analyse, calculé a partirfdiecteuru;. Les
vecteursy; sont deux a deul,-orthogonaux. En d’autres termes, les scores des poititsesti
contenus dans le vecteyrne sont pas corrélés aux scores des mémes points dans lervecte
y;. Les structures de corrélation internes de la niche sosi &iétruites”; seule importe la
spécialisation.

Enfin, on définit le vecteuq comme le vecteur de marginali@@normé a 1, c’est-a-dirq =
m/ |Im|ly. Les scores des points disponibles sur le vecteur de méitgisant alors contenus
dans le vecteu :

ZQq =f

Notons que les scores des points utilisés dans le vetigeuvent étre corrélés aux scores des
mémes points dans les vecteyysl'axe de marginalité n’a pas le méme statut que les axes de
spécialisation, ce qui peut compliquer I'interprétati@s désultats.

6.3.3 Interprétation des résultats

Lorsqu’on dispose d’'un tableau décrivant la valeulPdeariables environnementales dans
N pixels, et d’'un vecteur décrivant la proportion de locdimas dans chacun de ces pixels,
I'application de 'ENFA retourne un vectegrdonnant les coordonnées du vecteur de margina-
lité dans I'espace écologique (scores des variables emeroentales) ainsi qu'un axe associé

89



6.4. Les cartes de qualité de I'habitat

f contenant les scores des pixels de la carte projetés surcteuveElle retourne également
P — 1 vecteurs de spécialisation donnant les scores des variables; 1 vecteursy/; associées
donnant les coordonnées des pixels sur ces axés-€l valeurs propred; qui mesurent la
spécialisation sur ces axes (figures 20 et 21).

HirzeL et al.(2002) recommandent d'utiliser ensuite ces axes de spsatiah pour construire
des cartes de qualité de I'habitat (8§ 6.4), maisiBE (2004) préfere les utiliser pour dresser
des cartes factorielles de la niche écologique. fi&t,eon peut représenter les coordonnées des
variables et des individus sur le méme plan, formé par I'axendrginalitéy et un des axes de
spécialisation;, pour obtenir une “photographie” de la niche dans I'espaoctogique. Ce type
de représentation est appehéplot (GasrieL 1971, Ter Braak et Looman 1994, Gower 2003).
L'orthogonalité existant entre le vecteur de marginalities axes de spécialisation assure que
cette image de la niche n’est pas déformée (figure 20). Qatige est en outre la meilleure
représentation possible de la niche, dans la mesure oighé&ment entre le barycentre de l'es-
pace disponible et le barycentre de la niche est maximiséserde marginalité (ce qui donne
une idée de la position de la niche dans I'espace écologigtie)l la restriction de niche est
maximisée sur le premier axe de spécialisation. La sigtibicdiologique des axes peut étre
déterminée grace aux coordonnées des variables envir@mbaies.

Linterprétation devient plus compliquée lorsqu’on calese le plan formé par deux axes
de spécialisation successifs (eug.et u,). En dfet, les contraintes de I'ENFA impliquent que
la variance des scores utilisés est maintenue égale a 1 et quéme temps la variance des
scores disponibles est maximisée. Il résulte de ces catggaque ces axes sont deux a deux
S* orthogonaux, ce qui implique quéu, # 0. La représentation de la niche donnée par la
carte factorielle des axes de spécialisation sera nécesgait une image déformée de la niche
(figure 20). On préférera alors interpréter la significaties plans, non plus a I'aide des scores
contenus dans les vecteurs mais a l'aide des cdkcients de corrélation entre les variables
environnementales et les scores des points disponiblexsarde I'analyse. Notons ici que ce
probleme est rencontré dans toutes les méthodes d’andiyeselles qui ne renvoient pas
des axes successifs orthogonaux pour la métrique ideatitparticulier pour les analyses ca-
noniques dont fait partie I'analyse discriminantex Braak et Looman 1994).

En pratique, 'ENFA peut étre appliquée grace a la fonctiatia() de adehabitat, pro-
grammée par MathieuaBiLLe. Un certain nombre de fonctions graphiques associées fteme
une interprétation facile et rapide des résultats (histognes des scores sur les axes de I'ana-
lyse avetist.enfa(), biplot effectué a I'aide de la fonctioscatter.enfa, figure 22).

6.4 LES CARTES DE QUALITE DE L HABITAT

La construction de cartes de qualité de I'habitat pour Begpétudiée est souvent au centre
des préoccupations des études sur la niche écologique dipexe. Enféet, I'objectif final
de I'étude de la sélection de I'habitat est souvent la ptégtiales zones favorables a I'espéce
étudiée. Mais ces cartes peuvent aussi étre de formidabliés @iexploration de la niche éco-
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(D)
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Fic. 20 — Construction du biplot associé a I'ENFA : (A) I'espaceolégique est ici défini par trois
variables environnementales, z;, etzp. Le vecteur de marginalité relie le barycentre de I'espace
disponible O au barycentre de la niche G. Le vectguorrespond au vecteur de marginalité normé a
1. Le vecteuu correspond au premier axe de spécialisation. (B) les vesiget u; sont orthogonaux,

et définissent un plan sur lequel les points sont projetésDE€meéme, les variables d’habitat peuvent
étre projetées sur ce méme plan. (D) la représentation desloanées des variables et des individus
sur un méme graphe permet permet d'obtenir la meilleureés@ntation de la niche de I'espéce, et une
interprétation immeédiate de cette niche.

logique. Les zones prédites comme étant de bonne qualité,nmoa utilisées le sont sirement
pour d’excellentes raisons (raisons historiques, nore@iscompte d’une variable environne-
mentale importante, négligence d’'un aspect spatial imptrcf § 1.3.1). La construction de
telles cartes pourra donc étrextuée parallélement a I'utilisation des méthodes exfuoes
décrites précédemment, qu'il s’agisse des méthodes dmagin de I'espace géographique ou
de I'espace écologique.

L'estimation de ce type de cartes repose toujours sur un imaldela niche. Le modele le
plus fréquemment utilisé est une fonction normale bivarige présente I'avantage que I'op-
timum pour I'espéce est situé au barycentre de la niche. Qearxdes familles de méthodes
sont distinguées pour la construction de ces cartes:@Rson et al.2001, EvcLer et al.2004) :

() les techniques de discrimination de groupgsi reposent sur des données de présence et
d’absence de I'espéce, et (ii) leschniques de construction de profjfgofile techniquesqui
n'utilisent que les présences pour construire ces car@sn® nous I'avons indiqué dans le

§ 2.2.2, les données d’absence sont rares dans les domairteschent a I'étude de la faune
sauvage. Pour cette raison, hous ne nous concentrons isugles techniques de construction
de profils.
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(B)

© @) -

Fic. 21 — Construction des cartes factorielles de la niche basdggguement sur les axes de spécia-
lisation : (A) I'espace écologique est ici défini par troisriables environnementales,, zj, etzp. Le
vecteur de marginalitén relie le barycentre de I'espace disponible O au barycentdadniche G. Le
vecteurq correspond au vecteur de marginalité normé a 1. Le vectguzorrespond au premier axe
de spécialisation, et le vecteup au deuxieme axe de spécialisation. (B) les vecteurst u, ne sont
pas orthogonaux. (C) En projetant les points orthogonalenserr chaque vecteur, et (D) en rendant ces
vecteurs orthogonaux, on déforme I'espace écologique.

Toutes les méthodes existant dans la littérature pour |atagrtion de cartes “profils”
peuvent étre reformulées dans le cadre du concept de nicthegépie (HrzeL et ARLETTAZ
2003a). Ces méthodes ont dfe¢toutes pour objectif d’assigner une valeur numériquegaée
point disponible de I'espace écologique en fonction de sitipa par rapport a la niche de I'es-
péce étudiée. Ces valeurs sont ensuite cartographiée$ekpeace géographique pour obtenir
des cartes de qualité de I'habitat. Selon la méthode wilisévaleur que prendra un point dis-
ponible donné pourra correspondre soit a une mesure detémdésdans I'espace écologique
entre le point disponible et 'optimum pour I'espece, soiiree mesure directement liée a la
probabilité de présence de I'espéce au point considérés Mfectuons ici une rapide présen-
tation de quelgues méthodes, en accordant une attentioiakpé la méthode des distances de
Mahalanobis, dont nous démontrons ici gu’elle présentecartaine parenté avec I'lENFA.

6.4.1 Lalgorithme BIOCLIM

L'un des tout premiers algorithmes développé pour constite type de cartes est I'algo-
rithme BIOCLIM (Bussy 1991). Le principe de cette méthode est trés simple, vainplgste.
Pour chacune des variables environnementales étudiéggubrdéterminer les limites mini-
mum et maximum des valeurs des pixels utilisés. L'ensembled limites calculées sur toutes
les variables définit une “boite” dans I'espace écologi@edte boite constitue une estimation
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Fic. 22 — Résultats de 'ENFA utilisée pour mettre en évidencedesactéristiques de la niche écolo-
gique du chamois dans le massif de Chartreuse. (A) Valewsrgs de spécialisation de I'analyse (un
axe de spécialisation est ici figant pour expliquer la majeure partie de la spécialisatianjdu de
données) ; (B) histogrammes des scores des points disper{fophnsparent) et utilisés (gris) sur I'axe
de marginalité et le premier axe de spécialisation ; (C) biglu premier plan de I'analyse. L'abscisse
correspond a I'axe de marginalité, et I'ordonnée au prenaiee de spécialisation. Les points disponibles
sont indiqués en gris, et les points utilisés sont indiquésars (leur diamétre est proportionnel aux
poids d'utilisation de chaque point). Le point blanc indigia position de la moyenne des scores utilisés
(extrémité du vecteur de marginalité). (D) Méme biplot,@ifie pour la représentation des résultats. Le
polygone gris clair représente le nuage de points dispenibt le polygone gris foncé correspond a la
niche de I'espéce. Chaque polygone correspond au polygomege minimum incluant 95% des points.

de I'enveloppe contenant 100% des points utilisés danpd@ss écologique, donc de la niche.
On peut de la méme fagon calculer la valeur dé8 &t 975° percentiles de la distribution des
points utilisés sur chaque variable pour calculer une epypa de volume plus restreirdqre
bioclimate Carpenter €t al. 1993). On procéde ainsi récursivement, pour des quantdes d
mitant des enveloppes de plus en plus restreintes, justfeiadre la médiane de chacune des
variables.
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On détermine ensuite I'enveloppe de dimension minimaléec@ant chacun des points dis-
ponibles, ce qui permet de leur assigner une valeur de pildballes valeurs peuvent alors
étre cartographiées dans I'espace géographique (figureL@8)limites d’'une telle méthode
sont évidentes : considérer indépendamment [&érdintes variables environnementales revient
a supposer que la niche est de forme cubique. Une telle hypothst rarement respectée en
réalité. Pour cette raison, la qualité de I'habitat est $@svent surestimée avec cette méthode
(CarpenTER €t al. 1993). Malgré ce défaut, elle est aujourd’hui encore trésée par les bio-
géographes, et en particulier en Australie ou elle a étélogpée (e.g. Baumont et HuGHES
2002, hkscuer et al. 2001, FP~per et al. 2001).

6.4.2 Lalgorithme DOMAIN

L'algorithme DOMAIN est également I'un des plus utilisésx\dde domaine de la Biogéo-
graphie (Greenter €t al. 1993, Sov 2000). Celui-ci repose sur l'utilisation de la métrique
de Gower, qui définit une fagcon de mesurer les distances depate écologique. La distance
deowedi, J) €ntre deux points de coordonnersetzj, dans un espace de dimensiest calcu-
|ée par I'équation :

R [y Zjkl
dGOWGT(Ia J) =5 T
P kz=:; ay

ou zy est la valeur de la variablepour le pointi, eta, est I'étendue de la variable(i.e. max

- min). On peut alors calculer la similarité entre ces deuxtsparR; = 1 — dgower. En pra-
tique, I'étenduey est calculée uniquement sur les points utilisés. Pour um piecsponible de
I'espace écologique on calcule la similarité de Gower a ghates points utilisés de la niche,
et la proximité de ce point a 'ensemble de la niche est ca&phr le maximum des similarités
entre ce point et tous les points de la nicharg&~Ter et al. 1993). La cartographie de ces
similarités permet ensuite d’obtenir une carte de quabtérdhbitat. Le principal inconvénient
de l'algorithme DOMAIN est qu’il ne prend pas en compte legatsons de densité des points
utilisés dans I'espace écologique, rendant les cartesédresbles aux valeurs extrémesytiL

et ArLertaz 2003b). L'algorithme DOMAIN peut étre appliqué sous R ad&ide la fonction
domain() deadehabitat (figure 23).

6.4.3 Cartographie reposant sur l'utilisation de 'TENFA

HirzeL et al. (2002) utilisent les axes de I'ENFA pour calculer un indieBigtant la probabi-
lité d’utilisation d’'un point disponible en fonction de sagition dans I'espace écologique. Pour
chacun des axes de spécialisation, la distribution degsci@s points utilisés est découpée en
classes, de telle facon que la médiane sépare exactementldsses. Pour un point disponible
| dans I'espace écologique, on peut compter le nombre despaiiisés qui sont soit dans la
méme classe, soit dans une classe plus éloignée de la mépianeCe nombre est ensuite
multiplié par deux, puis divisé par le nombre total de poiurtilsés. Sur un axe donné, lorsque
le point disponible est proche de la médiane, cet indice Ya8til est completement en dehors
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6.4. Les cartes de qualité de I'habitat

de la niche, cet indice vaut 0. On calcule ensuite une moydarees indices pondérée par les
valeurs propres de 'ENFA. Cette moyenne constitue une reaefila qualité de I'habitat pour
I'espéce.

Or I'axe de marginalité a un statut particulier dans 'asal{g 6.3.2). Les scores des points
utilisés sur I'axe de marginalité sont toujours corrélés saores des mémes points sur les axes
de spécialisation, bien que pas nécessairement de facamtanfe. En outre, I'axe de margi-
nalité explique toujours une certaine quantité de sp&atdin. Ainsi, ne pas inclure I'axe de
marginalité dans le calcul de ces cartes se traduira parrta gaeine dimension de I'espace
écologique qui explique peut-étre une quantité non néaftieede la sélection de I'habitat par
I'espece. Inversement, l'inclure se traduira par un biaissde calcul des valeurs de qualité de
I'habitat, puisque ce calcul suppose l'orthogonalité desteurs contenant les scoresridL
et al.tranchent le noeud gordien en proposant de calculer ceeipdigr I'axe de marginalité et
de l'intégrer au calcul de la moyenne pondérée. La moitiéaldgest alors donnée a I'axe de
marginalité, et I'autre moitié aux axes de spécialisatMais ce choix est intuitif, et ne repose
sur aucune base théorique.

Plusieurs autres méthodes ont également été développéesgmstruire ce type de cartes
aprés une utilisation de 'ENFA (e.g.nkteL et ArLertaz 20034, b). Par exemple, puisque les
corrélations entre les scores des points utilisés sur les d& spécialisation de 'ENFA sont
nulles, on peut utiliser les distances euclidiennes aass pour mesurer la position d’un point
disponible a la niche. Cette distance est définie, dansd@sgéfini par le& axes de spéciali-
sation, par I'équation :

K
5mn:¢§ym@—qy (6.13)
k=1

ouw est le poids associé a chacun #eaxes de spécialisation considérésar. et ARLETTAZ
(2003b) proposent d’utiliser comme poids les valeurs msge 'ENFA. Ces auteursfectuent
ce choix intuitif en indiquant qu’un axe sur lequel la spés&ion est la plus importante doit
avoir plus de poids dans I'analyse.

En pratique, pour un point disponibéedonné, HrzeL et ArLertaz (2003b) proposent de
calculer comme la moyenne géométrique des distances emclebs entre ce point et ldg,
points utilisés de I'espace écologique comme indice deskadce entre ce point et la niche :

Ho(@) = Ny y/TT5(a. i)

La cartographie de ces distances permet d’obtenir une dartgialité de I'habitat (figure 23).
Notons que ces méthodes reposent sur I'hypothése de noflatimm des axes successifs de
I'analyse. Encore une fois, 'axe de marginalité pose unpn@bléme, a cause de sa corrélation
potentielle avec les axes de spécialisation. Ce probléouetgnt important, est rarement discuté
dans la littérature développant ce type de méthodes.
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6.4.4 Les distances de Mahalanobis

La méthode dedistances de Mahalanobjgut apporter des solutions a bien des problemes
soulevés par les méthodes précédentes. Cette approchiesestilisée dans les études de la
sélection de I'habitat par la faune sauvage pour constdesecartes de qualité de I'habitat
(CLark et al. 1993, Knick et Dver 1997, Kick et Rotenserry 1998, Maniy et al.2002), mais
curieusement, elle est assez peu connue en Biogéographie.

6.4.4.1 Principe mathématique

SoitSla matrice de variance-covariance des points utiligéte vecteur contenant la valeur
des variables pour le pixeletm le vecteur de marginalité contenant les moyennes utiligéeas
chacune de® variables étudiées. La distance de Mahalanobis associgelu est calculée
grace al'équation :

dMahalanobis(i) = (Zi- - m)ts_l(zi- - m)

Plus le point disponible sera proche du barycentre de la&npathmeilleure sera la qualité de I'ha-

bitat (voir figure 24). Les distances de Mahalanobis perenéta prise en compte des structures
de variance-covariance de la niche (i.e. 'espace dispoerii déformé de facon a “sphériciser”

la niche). L'utilisation de cette méthode repose sur I'itji@se que la niche ne présente qu’un
seul optimum, hypothése qui devra au préalable étre végfitame aux méthodes d’exploration

décrites dans le § 6.2. Dans le cas contraire, certaines zxetues de la niche pourront étre

faussement prédites comme étant favorables a I'espéce.

Notons que la méthode des distances de Mahalanobis peuétnesstilisée pour estimer
une carte de probabilité. Effet, sous I'hypothése de normalité multivariée de la nichs dis-
tances sont approximativement distribuées selon une lgf &P — 1 degrés de liberté (Grk
etal.1993). On peut alors cartographier les probabilités quedags disponibles appartiennent
a la niche. En pratique, les cartes des distances de Malggawomme celles des probabili-
tés associées peuvent étre calculées grace a la fomath@asuhab () deadehabitat(figure 23).

6.4.4.2 Parenté avec 'ENFA

La méthode des distances de Mahalanobis reposent sur leesri@ases mathématiques
que 'ENFA exprimée sous la forme du probléme 2 (8 6.3.2, Hgna 6.4, 6.5 et 6.6). En
d’autres termes, a partir d’'un tableZudécrivant la valeur d® variables environnementales
(en colonnes) pouN points disponibles (en lignes), d’'une matrice diagor@leontenant la
pondération des variables, d’'une matrice diagomaleontenant la pondération des lignes et
d’une matrice diagonal®, donnant le poids d'utilisation associé a chacun des poistsod
nibles, I'ENFA renvoie un vecteurcontenant les scores des points disponibles sur le vecteur
de marginalité, eP — 1 vecteursy; contenant les scores de ces points sur les axes de spécialisa
tion.
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BIOCLIM DOMAIN

i,/x P»« A

Mahalanobis sur axes de I'ENFA Distribution des détections

Fic. 23 — Cing exemples d’algorithmes utilisés pour construie dartes de qualité de I'habitat. Ici, la
qualité de I'habitat est calculée pour les chamois du matesiChartreuse. Les zones les plus claires cor-
respondent aux zones les plus favorables. Les cartes spstraites grace aux algorithmes BIOCLIM
(BusBy 1991), DOMAIN Carpenter et al. 1993), au calcul de la moyenne géométrique des disganc
euclidiennes sur tous les axes de TENFARzEL et ArLerTaZ 2003b), au calcul des distances de Ma-
halanobis sur les variables environnemental€sagk et al. 1993), et au calcul de ces mémes distances
sur 'axe de marginalité et le premier axe de spécialisatien’ENFA appliquée sur ce jeu de données
(figure 22).
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Fic. 24 — Principe du calcul des distances de Mahalanobis : Laai&bologique (en gris) est supposée
normale multivariée dans I'espace défini par les trois valés d’habitat. Le poinG est I'optimum de la
niche. La distance de Mahalanobis entre le pdirdt le pointG est une mesure de la qualité de I'habitat
pour I'espéce au poin®. Les contours d’égale distance de Mahalanobis sont indiqués sur la figure.
Cette distance prend en compte la structure de variancef@wce de la niche. Les poinBet Q sont

a la méme distance de Mahalanobis@ghien que la distance euclidienne enBet G soit inférieure a

la distance euclidienne entf@ et G.

Dans un premier temps, considérons uniquement les axesdalksgation, et laissons de
c6té I'axe de marginalité. Pour un axe de spécialisatiomédpla variance des scores des points
disponibles pondérée par les poids d'utilisation vaut lug@igpn 6.5), et c’est la variance des
scores des points disponibles qui est maximisée (Equat&nibn outre, les scores des points
disponibles sur les axes de spécialisation successifsremtorrélés. Soit la matricA =
[ail...]ap_1] contenant les scores des points disponibles suP led axes de spécialisation. Par
définition, la moyenne des points utilisés est égale a 0 pesiages, c’'est-a-dire

A'D,ly =0

En outre, puisque la matrick estD,-orthonormée, la matrice de variances-covariances
S= A'D,A est égale a la matrice identité. Les distances de Mahalscaliulées sur ces axes
sont donc identiques aux distances euclidiennes classapsgepoints a I'origine des axes, donc

au barycentre de la niche :
P-1
Avianaianobidi) = [ D (@2
k=1

Il est en dfet logique, avec une niche sphérique (méme variance datestlms dimensions),
d’utiliser comme indice de distance a I'optimum la distaraaelidienne classique.
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Mais les axes de spécialisation sur lesquels on travaibéuelement sont plutét les axes
générés par les vecteuns et non par les vecteuns;. Ainsi, les distances de Mahalanobis
calculées sur les axgsgénérés par les vecteurspeuvent étre calculées par les distances eu-
clidiennes pondérées (Equation 6.13), en prenant pouneredgk un poidswy égal a I'inverse
de la variance des scores des points disponibles sur cetomdgiige par les poids d'utilisa-
tion, c’est-a-dire 1y, Doy« Cette remarque remet en question la justesse du choix deswal
propres comme pondération dans le calcul de la moyenne géadquée des distances eucli-
diennes proposé patirzeL et ArRLeTTAaZ (2003b)

La similarité entre distances euclidiennes et distanceblaealanobis n’est valable que
lorsqu’on considere les axes de spécialisation retouragé$ENFA. Encore une fois, la dif-
férence de statut entre I'axe de marginalité et les axes édasation pose un probleme. Ce
probléme, décidément récurrent, remet en question Batilbon de 'TENFA comme méthode de
cartographie de la qualité des habitats. Nous soutenotispaiion que cette analyse devrait
étre principalement utilisée que pour permettre la remitdsien de la niche sur un plan facto-
riel et identifier les variables environnementales ayaplus d'importance pour I'espece. Les
distances de Mahalanobis sont un outil bien plus puissantgatographier la qualité des ha-
bitats. Cette méthode repose sur le méme modele de la niehBENFA (un modéle normal
multivari€), mais évite les probléemes liés a la marginalgda niche, en centrant I'espace éco-
logique sur le barycentre de la niche et uniquement sur loiis @ue 'ENFA centre I'espace
écologique a la fois sur le barycentre de la niche, mais aus$e barycentre de I'espace dispo-
nible. Lorsqu’une cartographie des habitats est désieédpuble centrage n’est pas nécessaire.

Mais il est aussi possible de cartographier la qualité dabitat en utilisant les résultats
de 'ENFA. Par exemple, si suite a une ENFA, on peut identifiempetit nombre d’axes de
spécialisations ayant une signification biologique, ont mawtographier la qualité de I'habi-
tat en utilisant les distances de Mahalanobis calculéedestableau contenant ces axes
'axe de marginalité. Il s’agit d’ailleurs de la stratégisegnous avons adoptée dans la fonc-
tion predict.enfa() de la bibliothequexdehabitat Ceci conduit a des cartes de qualité de
I’habitat avec beaucoup moins de “bruit” (figure 23), puseunstruites sur un nombre plus
faible de variables environnementales.

6.4.5 Autres méthodes

Toutes les méthodes présentées précédemment peuverit abang surestimation du vo-
lume de la niche lorsque le modéle supposé (pour la plupanblgele normal multivarié) ne
s’ajuste pas bien a la niche observée. Le moyen le plus s@dder des enveloppes de proba-
bilités pour la niche est daodélisela niche, par exemple a I'aide du modéle linéaire généralisé
(Cawsey et al. 2002, H:iecaarp 2002, Gusan et al. 1999). Comme nous l'avons indiqué pré-
cédemment, de telles méthodes ne pourront étre utiliséascgadition d’avoir identifié tous
les facteurs susceptibles d'influencer la distributiortigpade I'espéce étudiée (§ 2.4.3).

Les approches de cartographie qui font appel a cette métigidsont pour beaucoup des
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méthodes de discrimination de groupesdizr et al. 2004) qui réclament non seulement un
échantillon des zones utilisées mais aussi un échantiésrzdnes non-utilisées. Pourtant, des
méthodes de construction de profils permettent égalem#ntroedélisation. Nous avons déja
discuté dedonctions de sélection des ressour(g@.3.1.2), et du succes important que cette
méthodologie rencontre chez les gestionnaires de la faaumeage. Son grand avantage est
gu’elle ne nécessite pas forcément de données d’absenmaytedtre utilisée avec une simple
connaissance de la disponibilité des habitats (eaycBet McDonaLp 1999, Manry et al.
2002).

6.5 CoONCLUSION

Les outils que nous avons présentés dans cette sectiomefacilexploration de la niche
dans I'espace écologique. Les techniques multivariéessesyt sur le schéma de dualité per-
mettent de représenter la niche écologique en fonction deire critéres. Les cartes de la
qualité de I'habitat doivent également étre considéréamme des outils exploratoires. En ef-
fet, ces cartes sont construites a partir des données, ehhgue des représentations “brutes”,
dans I'espace géographigue de la position des points didpsmlans I'espace écologique. Les
anglo-saxons parlent gmint estimatec’est-a-dire qu’on ne dispose d’aucune estimation de la
variabilité associée a la qualité de I'habitat estimée poupoint. Pour pouvoir disposer d’'une
estimation de cette variabilité, il faudrait disposer dimodéle de tout le systéeme étydié
pas seulement de la niche écologique. Il faudrait alorsngdigér la part relative des variables
environnementales de tlet des contraintes spatiales, sociales, de prédation,e¢taucune
méthode statistique ne permet de le faire de facon autouatiq

Ce modele est également nécessaire pour pouvoir constastests de la sélection de I'ha-
bitat. Les méthodes de Monte Carlo sont de la plus grandé&ytibur ce type de tests. Mais
il est impossible de présenter une liste des tests permeltar@pondre a toutes les questions
pouvant étre posées dans ce domaine. Un exemple peut ecéapeint de vue. Un test possible
de I'existence d’'une sélection de I'habitat peut étiftecuée en randomisant les localisations
de I'espéce sur la zone, puis effieetuant une ENFA sur le résultat, et enfin, en récupérant la
premiére valeur propre de spécialisation de I'analyse cerartére pour mesurer la sélection
de I'habitat. Cette étape peut étre répétée un grand norelfmesd On simule ainsi I€omplete
Spatial Randomneg§ 4.2.3), c’est-a-dire une utilisation de I'habitat tet@lent aléatoire, sans
aucune contrainte spatiale. Or, s’il est démontré que Bgidus sont regroupés en clusters, ce
test n’est plus valide. Peut-étre un processus de Neymai-8c4.3.3.3) sera-t-il dans ce cas
plus adapté pour simuler une utilisation aléatoire de tadb.

On voit donc que I'exploration de la niche écologique estssaciable de I'exploration des
aspects spatiaux. L'objectif est de déterminer (i) la paletive de I'influence environnementale
dans la distribution des localisations sur la zone, et @ijstruire un modele, méme conceptuel,
du fonctionnement spatial de la population. La populat&truae systeme complexe, et I'analyse
aura pour but de déterminer la nature de cette complexitéélitmiter ses diérents comparti-
ments, et de mettre en évidence les interactions entre ffégedits compartiments, qu’ils soient
environnementaux ou propres au systéme.
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Chapitre 7

Plusieurs niches écologigues

Le présent chapitre présente quelques outils utiles aikatie plusieurs niches dans I'espace
écologique. Nous y soulignons la tres grande cohérencegdeutiss du point de vue du mo-
dele de la niche écologique. Etudier plusieurs niches desigdce écologique est une opération
complexe, et les questions qui peuvent étre posées palbgisie ou par les données sont trés
diverses. Nous présentons ici deux grandes familles deaniésh (i) les méthodes de discrimi-
nation qui ont pour objectif de rechercher les combinaistengariables environnementales qui
permettent de séparer au mieux les niches des especesséiaifi) les méthodes d’étude de
la sélection de I'habitat, qui ont au contraire pour but détreeen évidence la similarité entre
les niches de plusieurs espéces, et d’établir une typotiggeespéces en fonction de la fagon
dont leur utilisation de I'habitat ¢liere de la disponibilité générale de ces habitats.

7.1 LA DISCRIMINATION

7.1.1 Introduction

Dans cette section, les catégories de points sont nomnagpgceset les points en eux-
mémes bccurrence§ comme dans le chapitre 5. Gardons a I'esprit qu’il s’agditndchoix
terminologique qui n’a pour but que de faciliter la compmgien des outils par le lecteur. Ces
catégories pourraient tout aussi bien représenter un gyteed’objets biologiques (animaux
suivis par radio-pistage, classes d’age d’individus dégesur une zone, etc.). On dispose d’'un
ensemble d’occurrences defférentes espéces localisées dans I'espace géographigiien et
ensemble de cartes raster décrivant la structuration dibles environnementales sur la zone
d’étude.

Certaines méthodes d’analyses exploratoires peuventi@tisagées en premiere approche
pour extraire de l'information sur la séparation des espedsi, I'analyse en composantes
principales inter-classes peut apporter des informasanses variables qui séparent le plus les
especes étudiées (e.galtarp et al. 1999). Cette analyse est trés simple a mettre en ceuvre
(fonctionbetween() de la bibliothéqueade4). Elle correspond a ’ACP du tableau contenant
les moyennes des variables environnementales (en colopoas chacune des espéeces (en
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lignes). Cette analyse maximise donc la variance intessels, c’est a dire la séparation des
centres de gravité des niches des especes. Mais sépar@ntesscde gravité n’est pas sy-
nonyme de discrimination. Une telle question appelle mdiement I'utilisation de I'analyse
discriminante (cf. § 5.2).

Soit Z un tableau donnant la composition des variables enviroentates aux diérentes
occurrences des espéeces étudiéek ueie variable qualitative décrivant 'appartenance de ces
occurrences aux flerentes espéeces. L'analyse discriminanté garZ renvoie une combinai-
son linéaire des colonnes dequi discrimine au maximum les espéces étudiées. Cettesmaly
est par conséquent optimale pour séparer les especes dulpoine de leurs exigences écolo-
giques (Geen 1971, RrriN 1984).

7.1.2 Lanalyse canonique des correspondances

Apres la soumission de I'article sur la distribution deseegs arborées au Paraguay, qui
introduit I'analyse discriminante sur vecteurs propregytaphe de voisinage ¢fsuicer et al.
2006b, § 5.4.2, Annexes 4 et 5), I'un des experts de la r8aralolleanous a fait la remarque
suivante :

“The statistical analysis is new to me and | find the explasatdificult to understand.
(...) As an alternative, | would suggest they adopt the saashdhethods used for this type of
analysis, both of which are both quantitative and multidasienal. Those methods are called
Detrended Correspondence Analysis (DCA) and Canonicalgspondence Analysis (CCA)
(...). The CCA analyses species with distributions cotezlavith the environmental variables.
The environmental variables are typically organized in es& matrix where the variables are
rows and the columns are localities. (...) the axes can berpméted with respect to the envi-
ronmental variables, because the CCA generates an outpuibxtiaat shows the correlation
cogficient between the environmental variable and each ordomedixis. The CCA is essentially
a gradient analysis and is ideal for evaluating how the disttions of species are related to
environmental variables. DCA and CCA are standard meth@#sl by dozens (hundreds) of
community ecologists; they are easy to use, easy to intesipebstatistically robust.”

En dfet, I'analyse canonique des correspondances (ACC) méttte diéveloppée en détail
dans le cadre de cette thése, du fait de sa trés fréquernsatinih dans de nombreux domaines
de I'Ecologie (Ter Braak 1986, 1987, @esseL et al. 1987, Ter Braak et Rrentice 1988, Le-
BRETON et al. 1988a, b, hiL 1991, Borcarp et al.1992, Rimer 1993, BorcARD €t LEGENDRE
1994, dxmmaki et Sunonen 1998, [kay 1999, dser: et Guisan 2001). En outre, son objectif
est précisément de mettre en relation la distribution dsi@lus espéces sur une zone avec des
variables environnementales. Une réflexion sur cette méthermet de répondre aux critiques
de cet expert.

Cette analyse est liée de tres pres a I'AFC dont elle est utemg®n. Certains auteurs la
nomment méme AFC sur variables instrumentalesgktron et al. 1991). On dispose d’une part
d’un tableau donnant le nombre d’individus de chaque esfmdennes) dans chaque quadrat
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(lignes) d’une grille superposée a la zone d’étude. D’gpdire, on dispose d’un certain nombre
de mesures environnementales pour chacun de ces quadmtaeSures sont arrangées dans un
tableau quadrats (lignes)variables environnementales (colonnes). LACC permetaaver
des combinaisons linéaires des variables environnenesngali maximisent la séparation des
especes.

7.1.2.1 Principe mathématique

L'article d’origine ayant introduit I'ACC en Ecologie déecait un algorithme récursif per-
mettant I'application de cette méthodeekTBrask 1986). Toutefois, GesseL et al. (1987) ont
pu montrer que I’ACC peut étre exprimée dans le cadre degsamteposant sur le schéma de
dualité. C’est cette approche que nous présentons ici.

Reprenons les notations du 8§ 5.3.1. Rappelons rapidemepic@consistent ces notations.
Soit N le tableau quadrats espéces indiquant le nombre d’occurrences Slespéces dans
chacun deg) quadrats d’'une grille virtuelle placée sur la zone d’étude.calcule alors le
tableauP = N/N, ouN est le nombre total d’'occurrences dénombrées sur la zoneoteR la
matriceQ x S contenant leg;;, Dg etDs les matrices diagonales

Do = Diag(pie; ---» Pge) Ds = Diag(p.1, ..., Pes)

Avec pi, la proportion du nombre total d’occurrences tombant dagsiéelrai et p,; la propor-

tion du nombre total d’occurrences appartenant a I'espéear ailleurs on dispose d’un tableau

Z (Q x V) donnant la valeur deg variables environnementales (colonnes) mesurées dans les
Q quadrats (lignes). On suppose ces variables centréeswatesdOn peut alors calculer le
tableau. (SxV):

L = DS'P'Z
Ce tableau contient, a l'intersection de la lignet de la colonnd& la moyenne de la variable

pour les occurrences de I'espéceenfin, on peut calculer la matrice de variances-covarisnce
des variables environnementales Was Z'DoZ.

L’ACC correspond alors a I'analyse du triplét,(V—%, Ds) (CuesseL et al. 1987, DoLEDEC
et al. 2000). On diagonalise alors la matrigke
M =V 2L'DsLV "2

Si cette matrice est de ramgalors elle admet une base deecteurs propresc (k = 1,...,1)
de longueuw, V-1 orthonormést valeurs propres sont associées a ces vecteurs. On peut alors
calculerr vecteursyy :

a = ZV e

Ces vecteurs sont stockés dans la mathice [ay, ..., &]. lIs contiennent des scores associés
aux quadrats. Or, on peut calculer les moyennes conditil@srae ces scores par espece par :
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-1
Ok = Ds'P'ag
La variance de ces moyennes conditionnelles est obtenue par

0kDsOk

a,PDg'P'ay

eV 1Z'PDP'ZV e
eV IL'DsLV e

Vk

Or, 'ACC reposant sur le schéma de dualité, une des prégrats vecteuex est qu’ils maxi-
misent la quantitgLV ‘1ek||25, c’est-a-direvi (Escourier 1987). Le maximum est atteint pour
la premiere valeur propre de I'analyse. Ainsi, ’ACC perrdettrouver une combinaison des
variables environnementales (scores) dont la variancendgennes conditionnelles par espéce
est maximale. On maximise ainsi la séparation des espédesa&ion des variables de milieu.

7.1.2.2 Relations avec I'analyse discriminante

Plusieurs auteurs ont noté que 'ACC est une analyse disaine (GiesseL et al. 1987,
LeBreroN et al. 1988a). Nous redémontrons cette équivalence ci-dessouse@, a partir des
deux tableauX etZ construire une matricé (N x S) décrivant I'appartenance (0 ou 1) dés
occurrences (en lignes) a®espeéces, et un tableXu(N x V) donnant la valeur des variables
environnementales mesurées dans le quadrat auquel appahtacune ddd occurrences. Soit
D la matrice diagonaleN x N) contenant les poids associés a chaque occurrence (pait,défa
1/N pour toutes les occurrences). Alors, on peut noter lestégaluivantes :

Ds = Y'DY
V = X'DX
L = Dg'Y'DX

Par ailleurs, on peut montrer qu'il y a identité entre I'aysal du triplet [, V1, Dp) et celle
du triplet V-IL,V, Dp). Dans les deux cas, la matrice diagonalisée est la mditicet de
fait, les vecteurs propres des deux analyses sont idestiéN@r's, si I'on reprend les notations
utilisées dans le § 5.2 pour I'explication de I'analyse disthante, on peut montrer les identités
suivantes :

K = VL
T =V
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L’ACC correspond donc a I'analyse du tripld€ (T, D). Le schéma de I'ACC est donc
exactement identique a celui de I'analyse discriminanseed@éces par les variables environne-
mentales. L'ACC trouve la combinaison linéaire des vagaldnvironnementales qui maximise
la discrimination des niches des espéces. Par conséqoestf,ilon analyse une liste d’occur-
rences d’especes, il est parfaitement inutile de diserdigsdistribution a I'aide d’'une grille de
quadrats ; une telle opération se traduit nécessairemeahpgerte de précision. Bien sdr, cette
opération est indispensable lorsque les données enviremtales proviennent elles-mémes
d’une discrétisation de la zone d’étude, c’est-a-dire pnawnt d’une carte raster multicouches.
Mais méme dans ce cas-la, nous préféerons voir ’TACC commeaniadyse discriminante, a
cause de ses propriétés plus générales.

7.2 LA SELECTION DE L HABITAT

La question de la sélection de I'habitat edféliente. Il ne s’agit plus de rechercher ce qu'il
y a de diférent entre les niches écologiques, mais au contraire deenest évidence ce qu'il
peut y avoir de commun entre elles. Sont-elles situées dam£ie partie de I'espace écolo-
gique ? sont-elles recouvrantes ? Sont-elles de mémezaille

Les études sur la sélection de I'habitat impliquant I'étdeeplusieurs niches écologiques
(au sens ou nous I'avons définie dans le § 6.1) se focalisegéréral sur une seule espéce.
Ce type de données est généralement obtenu a la suite dudedd radio-pistage. Pour cette
raison, nous modifions pour cette section la terminologipleyée. Les diérentes catégories
de points sont appeléemdividus' ou “animaux et les points en eux-mémes sont appelés “
calisations$. Mais ici encore, gardons a I'esprit que ce choix termimgidpie n’a pour but que
de simplifier le discours, et que les individus peuvent tagisabien faire référence a d’autres
types de catégories (espéces, classes d’age, cf. chaping 8n exemple).

Par essence, I'étude de la sélection de I'habitat reposka stomparaison des caractéris-
tigues de I'environnement utilisées par les individus aseltes qui leur sont disponibles. Le
concept d’échelle est essentiel dans ce type d’étude (8)2¢t.tout particulierement lorsque
celle-ci est étudiée a I'aide de données de radio-pistage3(8). Dans cette section, nous dé-
taillons des méthodes d’analyse factorielle qui perméetien représentations de I'espace éco-
logique optimales selon certains critéres.

Dans le cadre de I'étude d’'une seule niche écologique, nous sommes servis de deux
paramétres descriptifs de la niche écologique pour metitievelence cette sélection, la mar-
ginalité et la tolérance (8 6.1). La marginalité mesure laitmn de la niche dans I'espace
écologique par rapport au nuage de points disponible, etdeeince mesure le “volume” de la
niche. Dans cette section, nous ne nous servons que de laaiiég En dfet, un tel choix per-
met de s’appuyer sur les études précédentes menées saeupsusiches écologiques ¢kpec
et al. 2000).

Comme l'ont noté Asiscuer et al. (1993), dans les études reposant sur des données de
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radio-pistage, l'unité d’échantillonnage n’est pas laal@ation, mais l'individu. Alors, afin de
mettre en évidence la sélection de I'habitat par les indisjchous avons choisi de rechercher
ce gu'il y a de commun dans l'orientation et la taille de cestears de marginalité entre les
individus. Tous les individus ne sélectionnent pas néaesaant les mémes habitats, et il existe
peut-étre des “types” de sélection de I'habitat (les irdligifemelles qui élévent des jeunes ont
sans doute d’autres besoins que les méales; un individu snipériode de disette alimentaire
n'adopte peut-étre pas le méme comportement que pendapeunee ou les ressources sont
abondantes). Cette variabilité de la sélection de I'habiea peut-étre exprimée au niveau des
vecteurs de marginalité, qui prendront des directiofi®intes. Nous décrivons ici trois ap-
proches qui reposent sur cette idée : I'analyse OMI, I'asmlg-select et I'analyse factorielle
des rapports de sélection. Les deux premieres sont explieitt des analyses de la marginalité
des individus, et la troisieme est liée de prés aux deuxsutre

7.2.1 Lanalyse de la marginalité

Deux approches peuvent étre distinguées dans les étudeslidepistage, en fonction de
I'échelle a laquelle est menée I'étude : les protocoles de tiet les protocoles de type IlI (8
2.3.2). Nous décrivons comment I'analyse de la marginpkidt étre #ectuée dans ces deux
types d’études.

7.2.1.1 Les protocoles de type Il : 'analyse OMI

Dans les protocoles de types Il, on dispose d’'un nuage despadéms I'espace écologique
et d’'une mesure de I'utilisation pour chaque individu (feg@5). Nous décrivons ici 'analyse
OMI (Outlying Mean Indexl'un des termes anglo-saxons pour désigner la margihalitée
analyse de la marginalité développée paridec et al.(2000). Bien que développée a l'origine
en Ecologie des communautés, cette analyse est parfaitadegtée a I'analyse des protocoles
de type Il. Nous en décrivons le principe ci-dessous.

Nous reprenons les notations des paragraphes précédentisfidse d’'un échantillon de
localisations deé& individus sur une zone. On dispose par ailleurs d’'une cagter “multicou-
ches” de cette zone donnant la valeur\d@ariables environnementales da@sixels. Soit
N la matriceQ x S donnant le nombre de localisations de chaque individu daague pixel
de la carte. SoiP = N/N, ou N est le nombre total de localisations collectées, tous idds/
confondus. SoiZ la matriceQ x V contenant les valeurs des variables environnementales pou
chacun des pixels de la carte. On peut associer aux color&side matrice de pondération
des variables environnemental@qV x V). Dans le cas ou les variables étudiées sont toutes
des variables quantitatives centrées réduites, aloregdes variables ont le méme poids, et la
matriceQ est tout simplement la matrice identlitg(V x V). Notons que cette matrice peut étre
différente si I'on dispose d’'un mélange de variables quamisieet qualitatives, ou si I'on ne
travaille que sur des variables qualitatives (8 7.2.2.8jirksoitDs la matrice diagonal& x S
contenant les proportions du nombre total de localisatiofisctées pour chaque individu. On
peut alors calculer la matride :
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1€l axe de
lanalyse O.M.I.

FiG. 25 — Principe de I'analyse OMIQoLepec et al. 2000). A chacun des points disponibles de I'espace
écologique est associé un poids d'utilisation par l'indwij (avec j= 1,...,S). Pour 'animal j, un
vecteur de marginalité est calculé dans cet espace, relabarycentre de I'espace disponib@® au
barycentre de la nich&s;. L’analyse OMI recherche un systeme d’axes qui maximisedayimalité
moyenne sur les premiers axes.

L = DS'P'Z
Cette matric&sxV contient a I'intersection de la lignest de la colonng la moyenne des points

utilisés par I'individui pour la variablej, c’est-a-dire la coordonnée du vecteur de marginalité
de l'individu i sur la variablg.

L'analyse OMI correspond alors a I'analyse du triplet Q, Ds). L'analyse OMI est donc
tout simplement I'analyse en composantes principatescentréelu tableau donnant les coor-
données des vecteurs de marginalité des individus. Ce eminage est essentiel dans I'analyse,
comme le souligne d-Meir (1973) :

“Mathematically and geometrically, centering involve® tbpecification of the origin, the
point of reference of the multivariate model. Ecologicadlg, it means the choice of a point of
reference for the description of the vegetation. It is theiryp of zero information’; anything
that is at it, is trivial and uninteresting ; anything thatwates from it is information.”

Dans le cas de I'étude de la sélection de I'habitat, il seraldles logique de choisir comme
origine de I'espace écologique le barycentre des poinfodibles. LACP non-centrée du ta-
bleauL renvoie donc des vecteurs contenant des scores pour legdilgui maximisent la
marginalité expliquée. La signification de ces axes pewt i@tierprétée grace aux coordon-
nées des variables, comme dans une ACP classique. L'ar@als&ouve donc des combinai-
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sons linéaires des variables environnementales sur léssjliéloignement entre ce qui est en
moyenne disponible et ce qui est en moyenne utilisé par tigdus est maximisé (figure 25).
Cette analyse peut étréfectuée grace a la fonctianche() de la bibliotheque de fonctions
ade4dpour R.

7.2.1.2 Extensions aux designs de type lll : 'analyse kecel

L'analyse de la marginalité dans les études de type Il est @bmpliquée. Enfeet, ce type
de protocole suppose une mesure de I'utilisaéitate la disponibilitgpour chaque individuPar
exemple, pour un individu donné, la disponibilité peut étesurée par les valeurs des variables
environnementales dans les pixels appartenant a son dewigh (Une stratégie par ailleurs
souvent retrouvée dans la littérature, cf. par exempiaséuer et al. 1993), et I'utilisation est
mesurée par le nombre de localisations dans chacun de @s. pix

Ainsi, on dispose dans I'espace écologique d’'un nuage ddégdisponibles, ainsi que de
poids d’utilisationgpour chaque individuLa question est exactement identique a celle qui est
posée par I'analyse OMI. Il s’agit d’établir une typologiesdanimaux en fonction de leur sé-
lection de I'habitat, en se concentrant uniquement surdeseurs de marginalité des individus.

Pour répondre a cette question, nous avons développé urellgométhode dans le cadre
de cette these, I'analyse K-select, qui a fait I'objet d’uticke publié dang€cological Model-
ling (CaLenGe et al. 2005a, Annexe 1). Cette méthode repose exactement sur le prémsipe
que I'analyse OMI. La seule information intéressante pawsnici est la taille et I'orientation
des vecteurs de marginalité des animaux. On peut donc aorstin tableal* (S x V), qui
contient, a l'intersection de la lignest de la colonng la différence entre la moyenne des points
disponibles et des points utilisés pour la variapét I'individu i, c’est-a-dire la coordonnée du
vecteur de marginalité de I'individiusur la variablej, recentré de telle facon que tous les vec-
teurs de marginalité aient la méme origi(fegure 26).

L'analyse K-select est alors I'analyse du triplet (Q, Ds), ou la matriceDs est calculée
de la méme facon que dans le paragraphe précédent (matpendie des poids des indivi-
dus), etQ est une matrice de pondération des variables. Comme poadyse OMI, I'analyse
K-select renvoie des combinaisons linéaires des varigoigsonnementales qui maximisent la
marginalité moyenne expliquée sur les premiers axes. @atbyse peut étreffectuée grace
a la fonctionkselect () de la bibliothequeadehabitat On peut ensuite projeter sur ces axes
les vecteurs de marginalition-recentrégfonctionplot.kselect()), afin de déterminer sila
sélection des variables environnementales dépend deiponibilité (cas d’'une une réponse
fonctionnelle, cf. Mrsterup et Ims 1998). Il est également possible de projeter sur ces axes les
points disponibles et utilisés pour avoir une représemajraphiques de la niche des individus
(fonctionkplot.kselect()). Une illustration de cette analyse est fournie dans Ebetintro-
duisant la méthode (&enae et al.2005a, Annexe 1).

Notons que pour le cas particulier des données de radiaggsta bibliotheque de fonctions

adehabitatcontient une classe d’objets appeféahrlocs” qui facilite I'application de I'ana-
lyse OMI et de I'analyse K-select. Un objet de la classahtlocs” contient trois cartes
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(B)

Recentrage des
vecteurs de marginalité

1e|'

axe de
lanalyse K-select

Fic. 26 — Principe de I'analyse K-select. (A) Chacun des S indwiposséde son propre espace dispo-
nible dans I'espace écologique défini par les varialdgset chaque point disponible (non représentés
ici dans un souci de lisibilité) est associé a un poids dsdifion. Il est donc possible, pour un indi-
vidu donne j, de calculer un vecteur de marginalité reliambharycentre des points disponibl€s au
barycentre des points utiliséS;. La recherche de I'axe, dans I'espace écologique, qui guplile plus
possible de la marginalité présente dans les données (enctair) passe par un recentrage. (B) Ce
recentrage permet de donner une origine commune a tous #ewe de marginalité. L'analyse K-
select consiste alors en une ACP non centrée du tableau dedarmées des poin@;, c’est-a-dire une
analyse OMI.

“multicouches” possédant les mémes attributs (couvramiéme zone, avec la méme réso-
lution) : (i) une carte décrivant la valeur des variablesiremnementales sur la zone d’étude,

(i) une carte décrivant la position des domaines vitauxcgtite méme zone (e.g. calculés par

les fonctionancp () etmcp.rast()), et (iii) une carte donnant le poids d’utilisation assaxié
chacun des pixels (e.g. le nombre de localisations recerdaies chaque pixel a I'aide de la
fonctioncount.points.id()). Les fonctionsahrlocs2niche () etsahrlocs2kselect()
permettent de convertir cet objet au format nécessairelfamplication respective de I'analyse

OMI et de I'analyse K-select. Un certain nombre de fonctiemst associées a cette classe d'ob-

jet, qui permettent une exploration graphique des donmégd fiage . sahrlocs(), plot.sahrlocs()).

7.2.2 L'analyse factorielle des rapports de sélection

Une autre méthode mérite notre attention ici, I'analyséoféelle des rapports de sélection.
Nous avons développé cette méthode dans le cadre de cestbepitndr analyser la sélection de
I'habitat en se basant sur la distribution des localisatida plusieurs animaux sur une zone,
avec une description de I'environnement par une variablalitative (e.g. des types de végé-
tation). Cette méthode a fait I'objet d’'un article actuslEnt soumis dans la reviEcology
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(CaLence et Durour Soumis), consigné en annexe 2.

Cette analyse généralise deux approches communémeséesilpour étudier la sélection
de I'habitat avec ce type de protocole, les rapports de théede Manwy et al. (1972, § 2.3.1.1)
et le test de Mu et al. (1974) modifié par Wite et Garrort (1990, § 2.3.2), dans le cadre des
analyses factorielles. Apres une bréve présentation daipg de cette méthode, nous montrons
gu’elle est liée de pres aux analyses OMI et K-select préssrdans le paragraphe précédent.

7.2.2.1 Principe Mathématique

L'analyse factorielle des rapports de sélection peut éfexz®iée sur des protocoles de type
Il et Ill, mais nous ne présentons ici que I'analyse des als de type Il. Une extension de
ce raisonnement pour les protocoles de type Il est dévémpans I'article en annexe 2.

On dispose des localisations 8eanimaux suivis sur une zone comport&htypes d’habi-
tats. Soitp; la proportion de la zone d’étude recouverte par le type dthap Nous nommons
cette proportion proportion disponiblé dans la suite de cette section. Soit le nombre de
localisations de I'animaldans I'habitatj, u,, le nombre total de localisations de I'animall,
le nombre de localisations dans I'habitat de typéous animaux confondus, &t le nombre
total de localisations collectées sur tous les animauxr Bowanimali et un type d’habitaf
donnés, le rapport de sélection day et al. (1972) est calculé par :

Wy = — (7.1)
Uej P
Sous I'hypothese d’une utilisation aléatoire de I'habjtat les animaux, ces rapports devraient
étre égaux a 1. lls sont supérieurs a 1 lorsque les habitatsestherchés, et inférieurs lorsque
les habitats sont évités.

La statistique de bb et al. (1974) modifiée par \dtE et Garrort (1990) permet de tester
I'existence d’une sélection de I'habitat :

V
= Z (Uij — Pjui.)
: =1 p] uio
En dfet, sous I'hypothese d’une utilisation aléatoire de I'ti@hicette statistique est distribuée

selon une loi dy? a (S - 1) degrés de liberté. On peut reformuler cette statistiquetiéisant
les rapports de sélection deahy et al. définis par I'équation 7.1 :

Pour dfectuer I'analyse factorielle des rapports de sélectionsravons besoin de trois
matrices. La matric&V (S x V) contient les rapports de sélection centrés sous I'hygethé
d’une utilisation aléatoire de I'habitat, c’est-a-dire

W = | 1]

i=1..S,j=1..V
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Dans I'espace multidimensionnel défini par les types dtabiiorigine correspond donc a un
animal fictif qui utiliserait tous les types d’habitat de dactotalement aléatoire. Dans I'espace
défini par les individus, I'origine correspond a un type diiat fictif qui serait utilisé en pro-
portion de sa disponibilité par tous les animaux. Par adlela matriceD contient les poids
associés aux lignes &, dans ce cas le nombre de localisations par animal :

D = Diag(U....Ui,...Us,)

Enfin, la matriceA contient les poids associés aux colonne\fec’est-a-dire la disponibilité
des types d’habitat :

A = Diag(p;...pj.--pv)

L'analyse factorielle des rapports de sélection est alanalyse du triplet\, A, D). L'iner-
tie de cette analyse est égale a la trace de la maWiEVA , c’est-a-dire :

V S
inertie= Y" 3" . - 17 = e
=1 i=1
Ainsi, I'analyse en composantes principales du tableatecamt les rapports de sélection
de Manry et al. pour chaque animal et chaque habitat, pondérés respeetngrar le nombre
de localisations des animaux et par la proportion disperdbk habitatsmaximise la statistique
deNcu et al. (1974) modifiée paWurre et Garrort (1990) Il y a donc une grande cohérence
entre les deux approches, lorsqu’elles sont considérépsidtide vue de I'analyse factorielle.

L'intérét majeur de cette analyse est, comme pour les aat@ygses factorielles présentées
dans ce mémoire, qu’elle permet une exploration de la séfede I'habitat sans aucune hypo-
thése préalable sur les données. L'application de cettgsansur le tres célebre jeu de données
d’Aesiscuer et al. (1993) permet de se rendre compte immédiatement des aeandagcette
approche. Ce jeu de données contient la distribution degi$ations de 17 écureuils dans 5
types d’habitat (disponible damslehabitat sous le nom dequirrel).

La figure 27 présente les résultats de I'analyse factorglteces données. Deux groupes
d’animaux sont séparés sur le premier plan de I'analyseidtedonc deux stratégies de sé-
lection de I'habitat par ces animaux. Cet aspect des donmiéesit pas été mis en évidence
Aesiscuir et al. (1993). En #et, I'analyse compositionelle, comme beaucoup de méthodes
d’analyse de la sélection de I'habitat, suppose 'homogéme I'échantillon du point de vue
de la sélection. Notons toutefois qu’il est possible destd&xistence d’une diérence de stra-
tégie d'utilisation de I'habitat entre fiérents groupes a l'aide de I'analyse compositionelle,
mais comme toutes les méthodes reposant sur le modéleréinks groupes doivent étre défi-
nisa priori. L'analyse factorielle des rapports de sélection permétiadhlir une typologie apres
exploration des données, ce qui permet une meilleure cdrapsion des données (a ce sujet,
voir le § 2.4.3 sur les méthodes exploratoires et confirmefi
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Fic. 27 — Résultats de I'analyse factorielle des rapports decsi@le appliquée sur le tableau donnant la
distribution des localisations de 17 écureuils dans 5 tygaabitat. (A) Les valeurs propres de I'ana-
lyse ; deux axes expliquent la majeure partie de la sélediethabitat. (B) Coordonnées des types
d’habitat. La croix grise indique la position d'un habitatfif qui serait rejeté par tous les animaux (i.e.
utilisation nulle). (C) Coordonnées des individus.

7.2.2.2 Relations avec I'AFC

L'analyse factorielle des rapports de sélection a étéailitnent introduite en Ecologie sous
le nom d’analyse factorielle des correspondances déee(AfeCD), pour permettre I'analyse
de la distribution de peuplements ichtyologiques a I'aidecdmpagnes de péche électrique
(Doripec et al. 1995). Lors de chaque campagne de péche électfige 1...V), un nombre
rj relevés ponctuels esffectue (variant entre les campagnes de péches), chacuSeedpsces
péchées est notée. Un tableau de contingéhest alors construit, donnant le nombre de pois-
sons appartenant a chaque espece (en lignes) péchés |tvaqe campagne (en colonnes).

Ce tableau de contingence appelle immédiatement I'uiitisale 'analyse factorielle des
correspondances. Saif; le nombre de poissons de I'espéceéchés lors de la campagne
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ui. le nombre total de poissons de I'espéce,; le nombre total de poissons péches lors de la
campagng, etN le nombre total de poissons péchés lors de toutes les camgagn définit
alors les matrices suivantes :

1
r = —u
N
Dy = Diag(U.;...Usj...Usy)

Ds = Diag(Ug...U...Us,)

L'AFC “classique” correspond alors a I'analyse du triplBgtI'Dy, Dy, Ds). Cependant, une
telle analyse ne prend pas en compte la variabilité du nomnelevés ponctuels entre les
campagnes. Afin de corriger ce défaut de l'analyse,ibBec et al. ont simplement modifié
la pondération associée aux relevés dans I'analyse. Lace&ly est alors remplacée par la
matrice diagonal® :

R = Diag(r1/R...rj/R...ry/R)

ouRest le nombre total de relevéSextués lors de toutes les campagnes. L'AFC ainsi modifiée
correspond alors a l'analyse du tripl&'T'R™* — 15\, R, Ds).

Dans la section 5.3, nous avions indiqué que la matrice ipate du triplet de 'AFC était
DSR2 Ici, nous centrons cette matrice en lui soustrayant le eeligy. Les deux analyses
sont en fait équivalentes. Dans la premiére, le vectgest un vecteur propre associé a la valeur
propre 1, et il faut I'éliminer volontairement de I'analydans la mesure ou il n’a aucun intérét.
Dans la seconde, ce méme vecteur propre est associé a lapalpre 0, et donc s’élimine tout
seul. Pour le reste, les résultats sont identiques entoelesanalyses.

Si I'on établit un paralléle entre la problématique de llgsa des peuplements ichtyolo-
giques et celle de I'analyse de la sélection de I'habitatreznarque que I'’AFC décentrée est
identique a I'analyse factorielle des rapports de sélactisi I'on assimile les campagnes de
relevés aux types d’habitat, les relevés aux pixels de ke clrla zone d’étude, et les especes
aux individus suivis par radio-pistage, on peut noter lesiiés suivantes :

W = DJrrR™
= R
D = Ds

A propos de cette analyseol¥pec et al. (1995) indiquent : Contrairement a I'AFC, pour
laquelle I'élément de référence dépend donc du contenulileda étudié, 'AFCD définit le
point de référence a priori en prenant en compte la situagrpérimentale des objets étudiés.
(...) UAFCD doit étre considérée comme un cas particulieda famille des AFC sur modeles
qui n'a pas, a notre connaissance, été introduite en écelbgh effet, le simple fait de modifier
la matrice de pondération des colonnes se traduit par urgehaant de point de référence dans
I'espace multidimensionnel défini par les types d’habif&t.changement d’origine de I'espace,
comme nous le montrons dans la section suivante, fait de aetilyse un cas particulier de
I'analyse OMI.

>
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7.2.2.3 Relations avec I'Analyse OMI

En dfet, I'analyse factorielle des rapports de sélection pealtedgent étre exprimée sous la
forme d’'une analyse OMI particuliere. Reformulons le pevbé de la facon suivante : sit
la matriceQ x S donnant le nombre de localisations des individus (en cashdans chacun
desQ pixels (en lignes) de la carte de la zone d’étude. Par afllexoitZ la matriceQ x V
décrivant I'appartenance (0 ou 1) d'un pixel a un type d’batbiOn peut alors montrer les
identités suivantes :

D = Diag(N'1ly)
1

—7'z

Q

= D INzA!

>
I

L'analyse factorielle des rapports de sélection est darmalyse du triplet :

(D!N'ZzA1, A, D)

Notons que I'analyse factorielle des rapports de séleesbstrictement équivalente a I'analyse
du triplet :

(DIN'zZ,A™%,D)
En dfet, dans les deux cas, la matrice diagonalisée est la matrice
DN'ZA7'Z'N

Par ailleurs, I'analyse OMI des deux tabled\net Z est I'analyse du tripletl(, Q, Ds), avec :

1

DS = ND
1

L = =DN'Z
N

On définit ici comme poids des colonnes\déa matriceQ :
Q=A"
On peut alors reformuler cette analyse OMI comme I'analystriglet :
1 1
—D!N'z,A™, =D

On peut choisir d’ignorer la constantgN (le nombre total de localisations reste fixe quel que
soit la distribution de ces localisations sur la zone). 8ldrapparait que I'analyse factorielle
des rapports de sélection n’est qu'un cas particulier dealigse OMI, avec une métrique du
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2 (la matriceA 1) associée aux variables environnementales. C’est égaténuette métrique
que I'on doit les relations de parenté entre cette méthotiaret.

7.3 CONCLUSION

L'étude de la distribution de plusieurs catégories de godlans I'espace écologique peut
soulever une tres grande diversité de questions. Dans gatrehanous avons illustré deux
grands types de questions frequemment posées dans ce étpdel’a savoir la discrimina-
tion des niches et la sélection de I'habitat.

En ce qui concerne la discrimination, nous avons encore oigesbuligné la place cen-
trale de I'analyse discriminante. Que la séparation desoespse fasse par des analyses dans
I'espace géographique ou écologique, c’est toujours lyaeadiscriminante qui est au cceur du
probléme. Lorsque la discrimination se fait dans I'espa@mygaphique, la question se pose de
savoir comment mesurer la position des individus, et plusisolutions sont décrites dans le
paragraphe 5.4. Lorsqu’on travaille dans I'espace écglagila grande dliculté est de choisir
les variables environnementales descriptives de cet espacdfet, comme le notent €EsseL
et al. (1987), il est impératif que le nombre de variables enviesnantales soit tres inférieur
au nombre d’occurrences. En outre, il est indispensablésgueariables environnementales ne
soient pas trop corrélées entre elles (8 5.4.1). |l ne fant g@as ignorer les étapes préliminaires
d’exploration des données.

Le cas de I'étude de la sélection de I'habitat est édifiantefat, nous avons décrit trois
grandes méthodes pouvant étre utilisées. Nous avons égai@u montrer que ces trois ana-
lyses n’étaient que des variations mineures d’une seulééstenméthode. L'analyse K-select,
développée dans le cadre de cette these, est adaptée & Ketla marginalité lorsque I'utili-
sation et la disponibilité des habitats sont définies sépané pour chaque catégorie de points.
Si la disponibilité des habitats est identique entre leégmies, alors I'analyse K-select se ré-
duit & 'analyse OMI. Lorsque I'environnement est décrit pae unique variable qualitative,
et que I'on choisit de pondérer chaque type d’habitat pavéise de sa proportion disponible,
I'analyse OMI devient une analyse factorielle des rappietsélection. Cette derniére méthode
montre la trés grande cohérence entre les indices de séledéveloppés par My et al.
(1972) et le test de B¥ et al. (1974), deux des mesures les plus frequemment utiliséesliet
ment dans la littérature traitant de la sélection de I'tebEn conséquence, I'analyse K-select
est une analyse trés générale qui englobe un trés grand ealainéthodes qui possédent des
propriétés optimales pour I'étude de la sélection de I'tzbi

Ces liens tres solides qui unissent les analyses montrgeslgrande cohérence du modele
statistique utilisé pour les construire. Le schéma de thupkrmet de développer une quan-
tité considérable d’analyses. Lafitiulté vient ensuite de la terminologie employée. Hete
on rencontre souvent des méthodes qui portent des ndiidsedits en fonction des champs
d’application dans lesquels elles sont utilisées (e.gal\gse factorielle des rapports de sélec-
tion et 'AFC décentrée, 'ACC et I'AFCVI, etc.). Par aillezj des variations mineures autour
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d’'une méme méthode peuvent entrainer des changements dedesnanalyses (e.g. 'ACC
et 'analyse discriminante). Il est donc particulieremeifficile de trouver son chemin dans le
labyrinthe généré par le schéma de dualité. Ce modéle dérpoese sur la définition de trois
matrices. Il sfit de changer un seul parameétre a une analyse, de modifieetéget une ma-
trice, d'utiliser un triplet particulier sur une problértpte diférente, et I'analyse change de
nom. Bien sdr, le biologiste peut comprendre le principdesguel repose une méthode particu-
liere. Mais chaque jeu de données souléve des contraini@seoproblématique spécifique qui
impliquent de construire une analyse patrticuliere, et4é&at de modifier une méthode exis-
tante pour I'adapter a la question posée. Il est donc nécestmagarder en téte ces relations
étroites entre les f@iérentes méthodes. C’est la le rdle du biométricien, et cesjue nous
montrons dans la partie suivante.
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Chapitre 8

La distribution des mouflons dans le
massif des Bauges

L'objectif de I'analyse des données écologiques est detagresun modele d’'un systéeme
complexe. D’aprés tcay et Sumip (2004), un systéme complexe est un systeme qui change de
nature lorsqu’un des éléments qui le constituent est r&ekii-ciémergedes interactions entre
ses éléments constitutifs. Le but de I'analyse est doncsa em évidence de cette complexité,
ou plus précisément, de la nature de ces interactions. Maiglx de donnéesftirent entre
eux non seulement par la variabilité des systemes qu’ilesemtent, mais aussi par celle des
méthodes mises en ceuvre pour les collecter. Enfin, la digetss problématiques biologiques
ajoutent une couche supplémentaire de complexité a I'apaly

Les données doivent donc guider I'analyse, et des méthgaesfigues doivent étre adap-
tées a chaque jeu de données si I'outillage statistiqueatisst instfisant pour prendre en
compte toutes les contraintes. Les méthodes que nous agvelwdpées dans le cadre de cette
thése pour répondre a des problématiques particulieragpeétre trouvées en Annexe, avec
les applications de ces méthodes aux problemes qui les nétégs (I'analyse K-select, I'ana-
lyse factorielle des rapports de sélection, I'analysertisnante sur vecteurs propres du graphe
de voisinage).

Dans ce chapitre, nous illustrons en détail la pratiqueatalyse de données, grace a I'étude
de la distribution du mouflorQvis ammohdans le massif montagneux des Bauges (Alpes Fran-
caises). Ces données correspondent a la distribution diigque semis de points sur une zone
auguel nous associons un certain nombre de cartes de eari@Vironnementales. Il s’agit
donc de données collectées selon un protocole de type | Y82 ®iori, nous devrions donc
plutét utiliser les méthodes décrites dans les chapitrés64peur analyser ces données. Pour-
tant nous montrons ici que la structure particuliere desides implique le développement de
nouvelles méthodes, et I'utilisation d’outils élaborésipd’autres types de protocoles.
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8.1. Problématique biologique

8.1 PROBLEMATIQUE BIOLOGIQUE

8.1.1 Cadre de I'étude : le programme herbivorie

La plupart des études a long terme 10 ans) menées sur les ongulés ont pour objectif de
déterminer les caractéristiqgues du fonctionnement deslatipns d’'une seule espéce. Le grand
nombre de publications scientifiques générées par cesttoiaiede certaines zones des lieux
de référence pour la biologie d’'une espéce. Ainsi, les vésalle Chizé (Deux-SévresgiRo-
reLLI et al. 2003, 2005) ou de Trois-Fontaines (Haute MarngiGrp et al. 2003) sont des
zones de référence pour I'étude des populations de chéy@apreolus capreolysDe méme
pour le sanglier dans la forét d’Arc-en-Barrois (Haute-MarGiLLarp et al. 1988, GLENGE
et al. 2002b) ou le mouflon dans le massif du Caroux (HéraulkeG et al. 2005). La liste est
longue, et en comparant les résultats obtenus sur une méaeeesntre plusieurs zones, on
peut se faire une idée des grands patrons de la biologiesj®be.

Or, chacune de ces zones est particuliere, et 'especesétatiist qu’un élément de I'éco-
systéme. D’'une zone a l'autre, les comportements des espl@férent; cela tient a la com-
plexité des écosystémes, dont nous avons brievement éisauintroduction de ce chapitre.
Il y a encore peu de connaissances sur la fagon dont s’oggdres populations de plusieurs
especes sur une méme zone. Or, I'étude des interactiomsgétafiques est une question qui
préoccupe de plus en plus les biologistes, en particulieeaqui concerne les herbivores. Cette
question a de sérieuses implications dans le domaine desteigale la faune sauvage. Par
exemple, 'impact que peut avoir une espéce sur une autteipgter les chances de succes
des opérations de réintroduction d’'une espéce dans uneazbake a disparu. De méme, la
compétition entre especes sauvages et especes domesstidaplus grand intérét pour limi-
ter les conflits entre I’'hnomme et la faune sauvage.

Mais les herbivores ne sont pas les seuls a étre au centreddesppations des biologistes.
En dfet, le loup Canis lupu$ est actuellement en train de recoloniser le massif alg@rgua
cause de vives polémiques parmi les utilisateurs de cetie (&eveurs, chasseurs, associations
de protection de la nature, etc.). Nombreux sont ceux gquiateraient connaitre I'impact réel
de cette espéce sur le comportement, la dynamique des fiopajau la sélection de I'habitat
par les herbivores, qu’ils soient sauvages ou domestifpies.l'idée de travailler non plus sur
une seule espéce, mais sur un systeme composé de plusjgoees

Cette idée a amené des spécialistes appartenant a plumigamssmes (Centre national pour
la recherche scientifique, Université de Savoie, Univeid#t Lyon, Gfice national de la chasse
et de la faune sauvage, Institut national de la recherclmnagrique, @fice national des foréts,
CEMAGREF) a monter un programme d’étude nommé “herbivatagis le massif des Bauges
(Savoie), en collaboration avec des organismes régiorarg haturel des Bauges) et les popu-
lations locales (chasseurs, éleveurs, etc.). Ce progragumeient a peine d’étre mis en place,
a pour objectif I'étude des populations d’herbivores danmhssif des Bauges. Le choix de
ce massif tenait surtout & ce que des études y sont menéds temiemps sur le chamois
(Rupicapra rupicapra Mais I'un des arguments principaux justifiant ce choixes le loup
n'a pas encore colonisé la zone. Ainsi, les données collec@jourd’hui permettront la mise
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en évidence de lI'impact du loup sur les communautés d’herbésvde demain. Et les especes
d’herbivores rencontrées sur cette zone sont nombreuskdleg soient sauvages (chamois,
mouflons, chevreuils, cerfs), ou domestiques (vaches reRgmoutons).

La mise en place de ce programme a généreé un certain nomkudebésur des sujets aussi
variés que la biodiversité, la compétition entre les orngskuvages et domestiques, la dyna-
mique des maladiedfactant la faune, la structuration spatiale au niveau ggumetiles peuple-
ments d’ongulés, I'impact des ongulés domestiques et gasvaur la forét et les paturages du
massif, ou la structuration des paysages dans les Bauges.

8.1.2 Létude de l'utilisation de I'espace par le mouflon

Parmi les nombreuses études menées dans le massif des Batgde des interactions
entre les ongulés est centrale. Cet intérét s’est conérgtéisla mise en place d’'une thése ac-
tuellement menée par Gaélleton (Laboratoire de Biométrie, Université Lyon 1), dont I'un
des thémes centraux est I'étude des interactions entresdgéxes d’herbivores rencontrées sur
le massif : le chamois et le mouflon.

La cohabitation entre les ongulés sauvages utilisant leren&essources est susceptible
d’entrainer une compétition entre les deux especes, quigexprimer de dférentes fagons
(partage du temps et de I'espace, compétition par exglmitggtc.). Comprendre comment s’ex-
prime cette cohabitation passe par I'étude de la distobuspatiale des deux especes, I'étude
des interactions entre ces distributions, la mise en éeildrs caractéristiques de I'environne-
ment qui les fiectent et I'étude du régime alimentaire des deux espeéces.

Afin de mener a bien un programme aussi vaste, Gaélteibk a entrepris un grand nombre
d’études visant a permettre I'acquisition de ces connactEsa Dans le cadre de ces études, nous
avons tous deux établi une collaboration pour permettraligse de la distribution des chamois
et des mouflons, et la mise en évidence des interactionseasieux distributions. Nous avons
utilisé les résultats des recensemetitsatués par Jean-Michelilien (ONCFS, directeur ad-
joint de la réserve nationale de chasse et de faune sauvadgadges) sur le massif chaque
année au mois de juin, de 1980 a 2004. A I'heure de la rédadgare mémoire, ce travail est
toujours en cours.

En dfet, la question n’est pas simple. Chacune des deux disofisupossede ses propres
caractéristiques ; les processus qui les ont généréiésatiit. L'organisation sociale n’est pas la
méme pour les deux especes, ce qui complique I'analyse. ke détude posséde une forme
complexe, qu’il est diicile de gérer avec la plupart des méthodes présentées dapartes
précédentes. Les données sont structurées dans le ternpeatimension temporelle (24 an-
nées de données) ne doit pas étre ignorée. Enfin, les commeéssbiologiques sur le mouflon
sont inexistantes dans ce massif, le programme venangi@te mis en place. Il estimportant
de construire une démarche d’analyse qui prenne en comjpistoes contraintes.

L'objectif de ce chapitre est de détailler comment se déreul pratique une collaboration
entre biométricien et biologiste. Il n'est pas d’apportes d¢éponses a cette problématique com-
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plexe. Nous nous concentrons donc sur une petite fractioami@ysesféectuées dans le cadre
de cette collaboration. Erffet, comme nous I'avons indiqué dans les parties précédgsftes
chapitre 5), avant de se poser la question des interactiuns geux espéeces, il est nécessaire
de caractériser les propriétés des distributions de cesatmeces séparément. Nous détaillons
donc ici uniquement I'analyse de la distribution spatiae thouflons, et I'étude de la sélection
de I'habitat par cette espece.

8.1.3 Les recensements du mouflon

La population actuelle du massif des Bauges est issue dahetale 16 individusféectué
en 1954 et 1955 (figure 28). La population s’est bien dévedepjepuis, et le mouflon est au-
jourd’hui présent dans tout le massif. Le recensement de2j004 a permis de dénombrer 427
mouflons, et ce nombre est certainement sous-estimé damslaeu ces animaux ne peuvent
pas étre observés dans les zones forestiéres.

Ces recensements sorffextués chaque année au mois de juin depuis 1980. Vingtequatr
circuits sont placés sur la zone d’étude de facon a ce quddsusouflons présents en zones
ouvertes soient détectés. Des observateurs (technicgeel@MCFS, de 'ONF, du parc, béné-
voles) parcourent ces circuits et notent la position et lamasition des groupes de mouflons
détectés (nombre de males, de femelles et d’agneaux). lkeoteglopérations, les groupes de
chamois sont également recensés et leur composition &s.rigds circuits sont présents sur
toute la zone.

8.2 MODELISATION DE LA DISTRIBUTION DES MOUFLONS

8.2.1 Etablissement des données

Les recensements de mouflofigeetués chaque année depuis 24 ans ont permis de recueillir
une quantité conséquente de données. L'objectif générattieétude est de déterminer les fac-
teurs qui &ectent la distribution des mouflons dans le massif : quetiasles caractéristiques
de I'environnement recherchées par ces animaux ? Quelurstdenbre sur la zone d’étude ?
Quel est leur mode d’organisation sociale et socio-sgekial

Etablir les données est la premiére étape de I'analysejdctibest ici de construire la ou
les bases de données qui seront analysées, donc d’élimirtkr enseigner les données man-
guantes ou douteuses, de redéfinir les limites de la zonad#étn fonction des connaissances
du biologiste gbu d’explorations préliminaires, de préciser ou de modifigaroblématique en
fonction des données, etc.

Cette étape de “nettoyageddta managemehpeut étre trés longue, mais elle est toujours
indispensable. Quelle que soit la base de données anailygée toujours des informations
manquantes pour lesquelles le biométricien doit prendeeddtision en collaboration avec le
biologiste. Nous nous limitons ici & un bref apercu des n@uses corrections que nous avons
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Combe de Saint Ruph
(1954, 6 males et 6 femelles)

Bas de la forét de
Coutarse
(1955, 4 males)

Nord

Fic. 28 — Localisation et représentation en perspective du rhaes Bauges. Les zones foncées cor-
respondent aux zones forestiéres et les zones claires aes nuvertes. La localisation des points de
lachers des mouflons est indiquée sur la carte.

apportées aux données initiales.

Les recensements ont permis de localiser 7252 mouflongigeear285 groupes, de 1980 a
2004. Or, le protocole de relevé des données n’a été staséagula partir de 1994. Auparavant,
le nombre de circuits était variable d’une année sur l'awttee n’était pas toute la zone qui
était échantillonnée. Par ailleurs, les chamois n’étajericcasionnellement recenseés lors de
ces dénombrements. Or, le lnfinede cette étude étant de permettre I'analyse des interaction
entre chamois et mouflons, il a fallu se concentrer sur lesngeEmentsféectués uniqguement a
partir de 1994, et supprimer de la base de données les latiais collectées avant.

Ce choix implique la perte d’'un grand nombre d’occurrence$abpece. Enféet, seule-

ment 2611 mouflons répartis en 112 groupes ont été détedtési®f4 et 2004. Entre la quan-
tité et la qualité des données, nous avons choisi la qualité.
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(A) (B)

Fic. 29 — (A) Distribution des 285 groupes de mouflons détectégies recensementgaetués au mois
de juin, dans le massif des Bauges de 1980 a 2004, la zoneogdé torrespond a la réserve de faune
sauvage des Bauges, et la zone gris clair a la zone ouverjeEflBhe conservant que les mouflons
détectés dans les zones ouvertes aprés 1994, il reste 10@agrae mouflons détectés.

Par ailleurs, sur ces 112 groupes détectés en 10 ans, 5 setilétaient localisés en zone
forestiere. Or, la forét occupe une surface importante danmmassif (figure 29). Cette faible
probabilité de détecter un groupe de mouflons dans ce typelide eut étre le résultat d’'un
évitement de la forét par le mouflon (ce qui est possibl@ued’'une plus faible visibilité (ce
qui est certain). Nous ne conservons donc que les zonestesipEur les analyses ultérieures
(soit une surface de 6430 hectares). La base de donnéesedsitradement constituée de 2557
mouflons répartis en 107 groupes (figure 29).

Ces étapes de nettoyage sont les principales opératiolimipedres que nous avons ef-
fectuées, mais ne sont pas les seules. Ainsi, nous avongrigecale mauvaises assignations
des groupes aux fliérents circuits parcourus, répondre a des interrogationsles groupes
dont la composition semblait “bizarre”, déduire approxivement les coordonnées pour 15
groupes qui n'avaient pas été localisés. Ces petits pradésant autant de questions qui se
posent habituellement lors des premiéres étapes de I'smalys données, et permettent déja
de se familiariser avec le jeu de données. C’est grace a &#yéance du biologiste qui ne
rechigne pas a rechercher les fiches de recensement repgalies observateurs pour trouver
des solutions a ces petits problemes que la base de donngenfie Etre établie.
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8.2. Modélisation de la distribution des mouflons

8.2.2 Analyse de la structure sociale

Que la base de données soit établie ne signifie pas pour guiatibn sache priori quelle
méthode utiliser pour répondre a la question du biologistedtet, il faut tout d’abord exami-
ner les structures présentées par les données.

En premier lieu, il apparait que les individus sont répattiss des groupes. L'examen des
données révéle la présence de deux types de groupes, comsleslautres zones sur lesquelles
le mouflon est étudiée @ Pexpu et al. 1995, Bon et al. 1993) :

— les groupes constitués uniqguement de males (18 groupsséeen 11 ans).

— les groupes mixtes, que nous appellergraipes familiauxqui sont constitués de fe-

melles, d’agneaux et de méles (89 groupes détectés en 11 ans)
Les individus ne peuvent donc étre considérés comme indépéndans les analyses de la dis-
tribution spatiale.

Les groupes de males sont les plus simples a décrire. Lderdat la seule caractéristique
gue I'on puisse étudier. Ces groupes sont en général aodsstite 2 a 10 individus, bien que
dans deux cas en 10 ans, des groupes plus importants ontsérééd (18 et 20 animaux).

Les groupes familiaux sont plus complexes (figure 30). f&t,eun examen des données,
toutes années confondues, montre qu’il y a une corrélatgoitante entre le nombre de fe-
melles et le nombre d’agneaux<£10.84), de méme qu’entre le nombre de femelles et le nombre
de méales (&= 0.58). La discussion avec le biologiste permet d’expliquesy relations : chaque
année, les femelles mettent bas des agneaux (d’'ou la damrétntre le nombre de femelles
et d’'agneaux). Ces agneaux grandissent, et deviennetaldes I'année suivante en tant que
males ou femelles. En général, a 'age d’un an, les femedistent dans le groupe et une par-
tie des males en partent. Toutefois, certains jeunes méssnt dans le groupe pour encore
guelque temps (Ekmon communication personnelle). Ainsi, le nombre de femellassdun
groupe familial est un déterminant essentiel de la comiposite ce groupe (figure 1). Ce point
est également relevé dans la littérature Renpu et al. 1995, Bon et al. 1993). En moyenne,
ces groupes sont constitués de 13.2 femelles (SE33), 7.9 agneaux (S.E. 0.68) et 6.21
males (S.E= 0.62).

Tas. 1 — Nombre de groupes familiaux de mouflons détectés de 19984 ¢eh zone ouverte dans le
massif des Bauges (N). Le nombre moyen de femelles par gieupmsi que I'erreur type (S.E.) sur ce
nombre sont également donnés.

Année 1994 1995 1996 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004
N 7 9 5 14 10 7 7 6 9 7 8
F 1557 11.89 1340 8.21 8.70 11.00 13.14 12.17 9.11 26.29/522.
SE. 582 231 194 188 274 233 384 342 202 1080 5.22
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Fic. 30 — Quelques graphiques permettant I'exploration de lacttire sociale des groupes familiaux de
mouflons détectés dans les Bauges de 1994 a 2004.

Mais les données sont aussi structurées dans le temps,ruceisdtion qu’il est indispen-
sable de prendre en compte dans les analyses de I'utiisdéd’espace (Re et al. 1981,
ScruooLey 1994, Loumus 2003). Il faut alors examiner la stabilité de la structureiaie dans le
temps. En premier lieu, la stabilité du nombre de groupesctiés sur la zone est au centre de
notre attention. La présence de variations temporelledhbne de groupes pourrait avoir des
implications considérables pour la suite de I'analyse. fit eces variations temporelles pour-
raient étre générées par des causes qu'’il faudrait prendremapte dans la suite des analyses,
telles que des biais d’observation (variations des peidocas des observateurs) ou des biais
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8.2. Modélisation de la distribution des mouflons

de 'observé (variations de la taille de la population oualtallle des groupes en réponse a un
changement de la prédation).

En moyenne, 2 groupes de males (S&4) et 8.1 groupes familiaux (SE0.73) sont détec-
tés chaque année. Sous I'hypothése d’une répartitiono@iéates groupes entre les années, le
nombre de groupes devrait étre distribué selon une loi desBoi Or, une propriété bien connue
de cette loi est que sa variance est égale a sa moyenne. Eqoense, le rapport variante
moyenne peut nous donner un indice de la variabilité interalle du nombre de groupes détec-
tés (§ 4.2.4). Ce rapport vaut 0.88 pour les groupes de miabes3pour les groupes familiaux.
Dans les deux cas, la moyenne du nombre de groupes détadbiénesupérieure a sa variance.
On observe donc une grande stabilité du nombre de groupestéepar an (figure 30).

Puis, nous nous concentrons sur la stabilité de la composgites groupes. La taille des
groupes de males ne semble pas varier en fonction de I'ahgpethése testée par une analyse
de la variance, = 0.93, P= 0.53, P-value calculée grace a 500 randomisations, i.eagsa
gnation aléatoire des groupes dans les années), mais ilaesfue le nombre total de groupes
de males est tres faible et que ce test est de fait tres pesapitlis

Nous avons montré que le nombre de femelles dans un groupléafast un déterminant
important de la composition de ce groupe. Or, le nombre dellespar groupe ne varie pas
non plus en fonction de I'année &1.26, P= 0.26), pas plus que le nombre total d’'individus
dans ce groupe (E 0.99, P= 0.44). Il semble donc y avoir une tres grande stabilité dans |
temps de la situation démographique sur la zone.

Nous ne poursuivons pas plus avant les analyses de la s&wsticiale. Nous avons assez
d’éléments a présent pour conclure que le nombre de grolgsesw@s lors des recensements
reste le méme d’'une année sur l'autre, et que la compositoced groupes est également
stable. Concernant le nombre de groupes et le nombre dithdivdans ces groupes, c’est le
méme processus qui génere les données d’année en anné@ (Cesrs la dimension spatiale
gue nous devons a présent caractériser ce processus.

8.2.3 Modélisation spatiale
8.2.3.1 Etude des causes de I'agrégation

Etant donné le trés faible nombre de groupes de males detectés ne nous concentrons
ici que sur la distribution spatiale des groupes familidixcarte ponctuelle de la distribution
des groupes, toutes années confondues, révele des agmégiipoints, impression confirmée
par I'estimation de la fonctioh(t) de Ripley (figure 31, cf § 4.3.2).

Le probleme est donc maintenant de déterminer les causesttdeagrégation. Lorsqu’on
considere les distributions des groupes mixeraée par annéecette agrégation semble dis-
paraitre (figure 32). Et lorsqu’onffectue un test de I'hypothése d’'une distribution aléatoire
des groupes (CSR ; test de randomisation basé suffeaatice maximale entre foncti@ et
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Fic. 31 — (A) Distribution des groupes familiaux détectés danméessif des Bauges de 1994 a 2004.
(B) Fonction L(t) de Ripley calculée sur le semis des groupes familiaux de amsuflans le massif
des Bauges. Les lignes fines correspondent aux limitesanfés et supérieures de cette fonction sous
I'hypothese de la CSR.

fonctionF, § 4.2.4), on ne peut mettre en évidence d’écart a la CSR poumna des années
(cf. tableau 2). Ainsi, la CSR semble étre le meilleur mog&ar la distribution des groupes
une année donnée, mais lorsque toutes les années sonty)ooléete une tres forte agrégation.

Tas. 2 — Résultats des tests de la CgR@&ués année par année. La statistique utilisée estff@rdnce
maximale entre la fonction F et la fonction G. Ce critére emtigte comparé aux valeurs obtenues aprés
200 realisations de la CSR.

1994 1995 1996 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004

Obs 049 025 043 028 040 021 0.23 044 024 032 0.24
Pvalue 0.27 085 051 054 030 097 095 047 0.89 0.73 0.89

Cette agrégation pourrait étre expliquée par une coroélatiterannuelle de la position des
groupes. Nous pouvons construire un test pour tester éepfient cette hypothese, dont le
principe est illustré figure 33. La distribution des localiens est séparée par année, et un lis-
sage des semis de points eeetué en utilisant la méthode du noyau ; la méme grille ddgixe
est utilisée pour toutes les années. Une tres petite vadéaheisie pour ce paramétre£200
m) car s'il existe une corrélation spatiale dans la posities localisations a petite échelle, cette
corrélation est nécessairement retrouvée a grande édbellgeut utiliser les estimations de la
méthode du noyau pour construire un tabl¥acontenant la valeur de ces lissages pour chaque
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1994 1995 1996 1997

1998 1999 2000 2001

2002 2003 2004

Fic. 32 — Distribution des 83 groupes familiaux de mouflons dételtrs des recensemenjfeetués au
mois de juin, dans le massif des Bauges de 1994 a 2004, annéampse.

pixel (lignes) et pour chaque année (colonnes). Une anatysemposantes principales normée
est ensuite ffectuée sur ce tableau. Cette analyse a pour propriété destron axe qui maxi-
mise la corrélation multiple avec les colonnesXdd_e maximum atteint est la premiere valeur
propre de I'analyse. Dans la mesure ou la CSR est un bon mpdetda distribution des loca-
lisations, on peut se servir de ce modéle pour simuler |jpetélance entre les années, estimer
a nouveau un lissage par la méthode du noyau sur les sindatbrecalculer une premiére
valeur propre sous cette hypothése. Le critére observénsgite comparé a la distribution des
valeurs propres obtenues sous cette hypothése. On pediralparette premiére valeur propre
calculer le pourcentage de la variabilité inter-annuetf@iguée par le premier axe de I'analyse,
ce qui constitue une mesure de la corrélation entre les année

Appligué sur les données “mouflons”, ce test révele une tnés Eorrélation inter-annuelle

dans la position des points (26% de variabilité expliquéelsyremier axe de I'analyse,
P < 0.001, test basé sur 1000 répétitions). Notons qu’un pdrande lissage égal a 500 m
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Fic. 33 — Principe du test de la corrélation inter-annuelle de tsjion des localisations.

permet d’arriver a 41% de la variabilité expliquée sur leier axe. Un lissage par la méthode
du noyau nous permet enfin d’identifier les zones dans leleguek groupes de mouflons sont
observés chaque année. Un certain nombre de grandes zaivesipétre identifiées, au sein
desquelles les groupes de mouflons sont détectés chaque(fignée 34).

L'interprétation biologique est délicate, étant donnéda de connaissances disponibles sur
cette espéce dans ce massif. Mais encore une fois, les ssanaés de la biologie de I'espéece
viennent a notre secours. Le mouflon est un animal grégair€xiou et al. 1995, B et al.
1993). On ne sait rien de la stabilité dans le temps des gsagmouflons. Les groupes sont ils
toujours constitués par les mémes animaux ? Peuvent-itsrsdes en sous-groupes ? Un indi-
vidu peut-il changer de groupe au cours du temps ? Dans léfrdasSaroux, des observations
de terrain semblent indiquer que le mouflon a un comportemestlexible, c’est-a-dire que
les groupes s’assemblent et de désagregent tres facilé@ientasse 1993, GreL, communi-
cation personnelle), mais aucune étude n’a pu étre menée sujet. En revanche on sait que
cet animal est sédentaire. Des suivis d’individus par edliGPS sur cette zone montrent que
le mouflon possede un domaine vital de quelques centainestdites (@rRmon, cOmmunica-
tion personnelle), ce qui correspond a la taille des zore#iiites par 'analyse. La littérature
reporte également des tailles de domaine vital similaioes pette espéce (Bois et al. 1992,
1993). Ainsi, un individu localisé dans une zone du mass# $ecalisé dans la méme zone
'année suivante s'il est toujours en vie et s'il est détqudé les observateurs. Le biologiste
émet alors I'hypothése suivante : les mémes groupes sed@ttés dans les mémes zones
d’année en année.
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Fic. 34 — Le lissage par la méthode du noyau de la distribution dealisations des groupes de mouflons
détectés de 1994 a 2004, avec un parametre de lissage égéla2Bept grandes zones sont identifiées
(voir le texte).

8.2.3.2 Modélisation du processus

Le modéle proposeé pour la distribution des groupes famildaimouflons pourrait étre dé-
crit par un processus de Neyman-Scott (8 4.3.3.3). fEt,echaque “parent” correspondrait a
un groupe, et chaque “descendant”, a une observation dpgtme année donnée. |l serait en
théorie possible d’ajuster un tel processus a la distobutie localisations observée toutes les
années confondues, en utilisant I'équation 4.6. Ceci neusgttrait alors de déterminer exac-
tement combien de groupes sont présents sur la zone, et@eke fgeéquence ils sont observes
(nombre de descendants).

Or, bien que techniguement possible (grace a la fongtap() de la bibliothéquesplancs
du logiciel R), I'ajustement d’un tel processus edfidile ici. En dfet, comme nous I'avons
montré dans la section 4.3.3.3, cet ajustement est unetmpéc@mpliquée qui implique un
certain nombre de choiad hocde paramétres. Le choix de ces parametres a été assez peu
étudié, mais quelques recommandations existent lorsqaankad’étude a une forme carrée ou
rectangulaire. En revanche, cette opération devient aigire lorsque la forme de la zone est
aussi complexe que celle du massif des Bauges, la varédidita fonctiorK (t) de Ripley étant
beaucoup trop grande.

Mais avec les informations déja obtenues lors de I'expionades données, un processus de
Neyman-Scott peut étre ajusté, avec comme parametresmpé@eenombre de zones mises en
évidence), 11 descendants par parent (le nombre d’annéesatesements) et une distribution
normale bivariée des descendants autour des parentstetygoars00 m (i.e. un domaine vital
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Fic. 35 — La fonction It) de Ripley estimée a partir des localisations de mouflonsliées dans les
Bauges, de 1994 a 2004. Les enveloppes de confiances samiexbpres 100 réalisations d'un pro-
cessus de Neyman-Scott dont les parameétres sont 7 pargmtssdendants par parent et une distribution
normale bivariée des descendants autour des parents d“&gae 300 m. la ligne pointillée indique I'es-
pérance d’'un tel processus.

a 95% der x (500x 1.96¥ ~ 300 ha). Un tel processus conduit & une enveloppe de confiance
de la fonctionL(t) de Ripley qui ne diere pas significativement de ce qui est observé (figure
35). C’est seulement aux petites échelled 50 m) que I'on observe une agrégation plus forte
gu’attendue sous I'hypothese de ce modeéle. Deux explitapeuvent étre données a ce mau-
vais ajustement :

— les observateurs, lorsqu’ils localisent les groupes daflmas, sont munis d’'une carte
guadrillée par une grille dont les quadrats font 50 métresadé. Lorsqu’un groupe est
détecté, il est placé dans un de ces quadrats. |l y a don¢ aipsiite échelle, une certaine
discrétisation des données qui conduit & une “agrégatidificeelle des groupes;

— lors de I'étape d’'établissement des données (§ 8.2.1% anns du déduire approxima-
tivement les coordonnées pour 15 groupes qui n'avaient {ga®@alisés par les obser-
vateurs. Ces groupes ont été placés a la moyenne des coéedodes autres groupes
localisés sur les mémes circuits. Cette opération permeiedgas perdre ces groupes
pour I'analyse, mais se traduit nécessairement par un lempnt” de points aux mémes
coordonnées, donc a nouveau par une agrégation.

Ce modéle reste malgré tout une hypothese tigitk a vérifier sans étude confirmatoire. En

effet, on ne dispose d’aucun moyen d’identifier les animaux desigroupes. Comme nous
I'avons signalé, on ne dispose méme pas d’informationsasdiyhamique de ces groupes, et
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il N’y a aucun moyen de savoir si un groupe observé une ann@eéegca encore une existence
I'année suivante. On pourrait essayer d’utiliser la contprsdes groupes afin de déterminer si
ce sont les mémes qui sont détectés d’'une année sur l'agpendant, d’'une année sur l'autre,
la composition d’'un groupe change (les agneaux deviennalaetsnou femelles, certains indivi-
dus sont tués a la chasse, le taux de natalité peut charggrlletst alors tres dicile de savoir

si un groupe de 40 femelles une année est le méme que le grelgiefdmelles détecté dans
la méme zone I'année suivante.

Malgré cette limite, nous pouvons étudierffectif en individusau sein de chacune des 7
grandes zones que nous avons mises en évidence précédermesefgmelles étant le coeur
des groupes familiaux, nous ne nous concentrerons ici queetie catégorie d’animaux. Nous
étudions alors, pour chaque année et au sein de chaque edo&lldu nombre de femelles
détectées (en sommant ces nombres pour tous les groupesgleectone, lorsque plusieurs
groupes sont détectés). Pour ce, nous définissons 7 zoaeseslla figure 34, et nous assi-
gnons chacun des 83 groupes de mouflons détectés a la zonss larpthe (figure 36). Puis
nous construisons un tableducontenant le nombre total de femelles détectées dans chaque
zone (lignes) pour chaque année (colonnes). Une ACP normée thbleau nous permet de
savoir si le nombre d’individus dans chacune de ces zonesadde d’année en année, c’est-a-
dire si c’est toujours dans les mémes zones que I'on obsampie$ forte densité en individus,
quelle que soit 'année. Les résultats de cette ACP sonéptés figure 36.

L'’ACP ne met en évidence qu’un seul axe, qui est trés fortérwamelé a toutes les années
(aucun cofficient de corrélation n’est inférieur a 0.68). Cet axe estxende taille : les fortes
valeurs sur cet axe correspondent a de fortes densité enduaslj et inversement pour les faibles
valeurs. Dans la mesure ou nous avions montré précédemunneig gombre de femelles dans
les groupes restait stable d’une année sur l'autre, ceta¢parmet de compléter le modeéle, en
affirmant que la densité en femelles dans chacune de ces zomesgtment stable.

L’hypothése proposée par le biologiste semble donc se omrfila premiére année, un
petit nombre de groupe familiaux est présent sur la zongjluigs de facon aléatoire. Ces em-
placements sont en revanche stables dans le temps et lessrgémapes sont observés d’'une
année sur 'autre dans une zone donnée. Or, la populationodélans provient d’'une intro-
duction. La distribution actuelle des mouflons sur la zondeegésultat de la colonisation du
massif. Afin d’émettre des hypotheses sur cette dynamiqueldaisation, Gaélle Ekmon a
fait des recherches dans les journaux locaux et dans lesntagpactivité scientifiques écrits
depuis 1954. D’'apres ses recherches, elle arrive au modéleldnisation suivant : 16 indivi-
dus ont été lachés en deux points en 1954 et 1955. Ces indis@sont immédiatement établis
dans la zone la plus proche — la zone 1 (sur laquelle la dessit@ividus est la plus forte). En
1965, des groupes de mouflons sont observés dans les zon2sllaatolonisation des autres
zones estincertaine. En 1967, des mouflons sont observesedaggions 3 et 4. C'esten 1971
gue les premiers mouflons sont observés dans la région 6gbiksemblent s’y étre installés
beaucoup plus tard, dans les années 1980, en méme tempsrggmia5. Nous ne disposons
d’aucune information concernant la région 7.
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(B)

o J _DDDC}:J

(D)

1994 0. 82
1995 0. 68
1996 0. 75
1997 0.91
1998 0. 83
1999 0. 85
2000 0.91
2001 0. 74
2002 0.97
2003 0. 94
2004 0. 83

Fic. 36 — (A) les 7 zones définies pour I'étude dgi¢etif des femelles; (B) valeurs propres de 'ACP
du tableau contenant le nombre de femelles dans chaque kgme) (et pour chaque année (colonne) ;
(C) cartographie des scores des zones sur le premier axeAdePl'dans le massif des Bauges; (D)
corrélations entre le nombre de femelles observées darmiess et les scores des zones sur le premier
axe de I'ACP, année par année.

8.2.4 Analyse de la sélection de 'habitat
8.2.4.1 Mise en forme et exploration préliminaire

Nous avons ici une illustration trés claire du fait que laginen individus sur une zone ne
reflete pas nécessairement la qualité de I'habitat (§ 2.2a2jone 1 est la plus dense, peut étre
parce gu’elle est la plus anciennement colonisée. La zosed®mnisée depuis une époque plus
récente, ce qui explique peut-étre sa faible densité. Lalptipn du mouflon dans le massif des
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Bauges a une histoire qui commence en 1954, et comme de naxrdmieeurs I'ont signalés
(pour une revue, cf. MRrison et al. 1992), on ne peut ignorer I'histoire dans les études de
sélection de I'habitat.

Mais que la distribution des groupes dans I'espace géograpme difére pas d’'une dis-
tribution aléatoire ne signifie pas gu'’il en est de méme paudistribution des groupes dans
I'espace écologique. Erffet, les caractéristiques de I'habitat recherché par ledlorailors
du processus de colonisation sont peut-étre elles-mémsgtdées de facon aléatoire sur le
massif. Il nous faut donc comparer la composition des zoakmisées par le mouflon a celle
du reste de la zone d’étude.

Gaélle Dirmon a pu réunir un certain nombre de cartes de variables suklapt’avoir
influencé ces choix. Les variables environnementales estiquesont :
— laltitude
— lapente
I'ensoleillement
I’hydrographie (carte des crétes et des fonds de vallons)
la distribution des sentiers touristiques sur la zone
le type de végétation (11 types définis)

La carte des chemins a tout d’abord été convertie en cartdig@sces aux chemins. De
facon similaire, la carte des types de végétation a étéftnanée en 11 cartes de distances aux
types de milieux. Enféet, un individu peut utiliser une zone a cause de la proxidetéertaines
structures de I'habitat. Par exemple, un mouflon préferé-@a rester a proximité des zones
de foréts (qui lui assurent la protection) tout en utilidastzones ouvertes (qui lui assurent la
nourriture).

En outre, les variables de distancgspnt été transformées par I'équatieexp(-0.00003¢)),
afin de prendre en compte le fait que pour le mouflon, étre phushe de 100 metres d’'un type
de milieu donné n’a pas la méme signification selon gu’ilsawe a 50 métres ou a 2000 metres
de ce type de milieu. La pente a été ensuite recodée en tesised <20%, entre 20 et 40%
et >40% (classes que nous avons appelées respectivement failhed, “pente moyenne” et
“pente forte”). En &et il est probable que le mouflon recherche un optimum de penge
méme s’il apprécie les pentes fortes, les falaises a pic neepe pas étre utilisées). Cet opti-
mum sera mieux mis en évidence avec une variable en classs®cune variable continue.
L'ensemble des cartes étudiées est présenté figure 37.

Une ACP normée peut dans un premier temps nous aider a déegries structures des
variables d’habitat sur la zone d’étude. Un seul axe est mévaence par I'analyse, qui ex-
plique 18.5% de la variabilité présente sur la zone. La sireanise en évidence par cet axe est
induite par I'altitude (figure 38). Les types de végétatisost en et différents a forte altitude
(présence d’éboulis, de prairies a laiches sempervir¢@gtsesleries, pente relativement forte)
et a faible altitude (proche du milieu fermé, des prairiesahipodiums et des fourrages, pente
relativement faible). Cet étagement altitudinal de la v&tiy@n est bien connu en montagne.
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8.2. Modélisation de la distribution des mouflons

8.2.4.2 La sélection de I'habitat par le mouflon

Considéréa priori, le jeu de données correspond a un protocole de type |. Naursan
effet un seul type de localisations, les groupes familiaux defloos. Mais il faut étre lucide.
Effectuer brutalement une analyse congue pour ce type de plesaerait une mauvaise stra-
tégie, car elle ignorerait totalement les structures mesesvidence par I'étape de modélisation
spatiale.

Il faut donc procéder dieremment. Nous avons mis en évidence 7 zones sur le massif dan
lesquelles la probabilité de détecter un mouflon lors desngements est plus importante que
dans le reste du massif. On peut, grace aux outils de la thielijpeadehabitat, isoler les lo-
calisations de ces 7 zones (figure 36A). Nous avons émisdiingse que ce sont les mémes
individus qui sont localisés dans ces zones d’'une annéésitid. En d’autre termes, du point
de vue de l'analyse, ces zones peuvent étre considéréesecdesnlomaines vitaux de groupes
de mouflons. Nous pourriongfectuer une analyse OMI afin de déterminer ce qu’il peut y avoir
de commun dans leur composition.

Il faut tout d’abord prendre en compte les structures sleatimises en évidence précédem-
ment, afin de déterminer si I'analyse OMI permet de faireadBaine quantité significative de
la marginalité présente dans le jeu de données sur un patibneod’axes. En d’autres termes,
peut-on considérer qu’il y a une similarité de la compoaitite I'habitat dans les fierentes
zones ?

En fait, il est possible de tester si la quantité de margiabkpliquée par le premier axe de
I'analyse OMI est plus importante qu’attendue sous I'hyygse d’une utilisation aléatoire de
I'habitat. Pour ce il faut construire un test adapté a la ioegposée. Nous avons précédem-
ment montré que, d’'un point de vue strictement spatial,d&ibution des points ne fiére pas
significativement de celle qu’aurait généré un processusajanan-Scott. Nous avons iden-
tifié sept zones. Nous pouvons alors construire un test donaisation de la fagon suivante.
Pour chaque zone(i = 1, ...,7), le barycentre deg localisations dans I'espace géographique
peut étre calculé. Par ailleurs, on peut calculer les vaeamles coordonnées des localisations
de groupes par rapport a ce barycentre. A chaque étape desprscde randomisation et pour
chaque zone, un nouveau barycentre est placé aléatoiremdatzone d’étude, et un nouveau
jeu de localisations est généré en tirant au stotalisations d’une loi normale bivariée centrée
sur ce point. La matrice de variance-covariance de cetteliison est supposée diagonale (i.e.
la corrélation entre les coordonnées X et Y est supposée jnyipothése raisonnable si I'on
considere la figure 36A). Cette matrice est construite arghes variances calculées précédem-
ment. Une analyse OMI est alorffectuée sur ce nouveau jeu de localisations. Le premiére
valeur propre de I'analyse constitue une mesure de la déatgimarginalité expliquée sur le
premier axe de I'analyse, et fournit en conséquence unlextcaritére pour mesurer la simi-
larité de I'écart entre la composition moyenne sur la zod¢udie et la composition de chaque
zone.

Ce test n’est pas significatif (42% de marginalité expligsidele premier axe de I'analyse,
P = 0.59). Or, nous devons faire attention. Bfeg chaque groupe pourrait avoir eu sa propre
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stratégie de sélection du domaine vital lors de la colomisadu massif, stratégie filerente
d’'un groupe a l'autre. Dans ce cas, il y aurait une sélectmtidbitat significative pour cha-
cun des groupes, mais cela expliquerait que rien ne soira@peeniveau de I'analyse OMI. On
peut tester cette hypothése grace a une extension du teétlpré. L'algorithme de randomisa-
tion reste le méme, mais un test efeetué par zone, et le critére est la marginalité associée a
chacune des zones. Ce test permet de comparer la margots@ésée pour chacune des zones
a celle attendue sous I'hypothése d’une répatrtition aileaties zonedans I'espace écologique

Tas. 3 — Test de I'hypothése d’'une marginalité nulle pour chacde® 7 zones occupées par le mouflon
dans le massif des Bauges.

Zonel Zone?2 Zone3d Zone4 Zoneb5 Zone6 Zone7
Marginalité 7.01 5.86 3.61 15.05 2.82 6.41 6.29
P-value 0.13 0.49 0.66 0.13 0.77 0.57 0.80

La marginalité n’est significative pour aucune des zonddgga 3). En d’autres termes, tout
se passe comme si les groupes s’étaient réellement dédrdmifacon totalement aléatoire a la
fois dans I'espace géographique et dans I'espace écolagiien que de tels résultats soient
décevant pour le biologiste, ils n'en demeurent pas moissésultats. Aucune des variables
étudiées ne permet d’expliquer la distribution sur la zd?asieurs hypotheses peuvent étre
formulées pour les expliquer. Il est possible que la s@adliies zones par le mouflon se fasse
sur d’autres variables environnementales que celles squédles nous avons travaillé. Ainsi,
la présence d’autres espéces compétitrices, comme le chanpeut-étre une influence. Il est
aussi possible qu’a cette échelle I'environnement ne smtgieterminant de la position des
groupes. Le mouflon est un animal qui s’adapte a une grand&bi@é d’environnements, et
qui adopte un comportement d’utilisation de I'espace paligr dans chaque contexte.

8.2.5 Discussion

Ainsi, le seul modéle que I'on puisse proposer au biologistecelui que nous avons décrit
a la fin du § 8.2.3. La distribution actuelle des groupes deflmos sur la zone est le résul-
tat d’une colonisation de proche en proche du massif, qust ¥&isemblablementfiectuée
tres rapidement, en une décennie. En France la majoritéapesgtions de mouflons sont des
populations issues d’un lacher. Ce type de processus deisalimn avait déja été décrit dans
d’autres zones (notamment le CaroursaPer 1969, GireL et CuGNassE en préparatiof. Mais
aucune des variables d’habitat étudiées n’'a permis dendigter ce qui a influencé I'établisse-
ment des individus colonisateurs. Ce modele est incortiesteent utile, car il formalise le sa-
voir du biologiste. Cependant, nous devons garder en t&@agus ne nous sommes concentrés
gue sur une tres courte période de I'année (mois de juinyetign ne permet de généraliser
ces résultats au reste de I'année.
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Si ce modele apporte quelques réponses, il permet surtqudsse de nouvelles questions,
voire de préciser les anciennes. En premier lieu, commeattiser un groupe de mouflons ?
Dans ces analyses, nous avons considéré que les grouped étaistitués des mémes indivi-
dus d’'une année sur l'autre, mais les informations manqgaieet sujet (Conasse 1993). Les
seules raisons qui nous ont poussé a faire cette supposgtaque le mouflon est un animal
sédentaire et que les femelles, le cceur des groupes familitilisent en général le domaine
vital que leur mére (Ermon, com. pers.). Mais il y a des zones sur lesquelles on pewdrou
plusieurs groupes une méme année (e.g. la zone 1 en 1994, &QurLe biologiste souligne
alors la dificulté sur le terrain de définir ce qu’est un groupe. La ou oestabservateurs ne
verrons qu’un grand groupe, d’autres en noterons deuxspBlitus avons pu définir des zones
utilisées par le mouflon grace a la méthode du noyau. La @élees zones correspond a la
taille du domaine vital généralement mise en évidence chtie espece. Mais peut-étre que
plusieurs groupes utilisent le méme domaine vital (i.eeabs de territorialité), peut-étre que
les mouflons peuvent passer d’'un groupe a l'autre. La quedada définition du groupe reste
ouverte a la fin de cette étude, malgré son caractére centralgpcompréhension de la biologie
du mouflon sur cette zone.

Un autre grand probleme soulevé par I'analyse est la miseidarice des causes du proces-
sus de colonisation. Ce type de processus est frequemnpemtéelans la littérature {Brer
1967, GreL et CugNasse en préparatiof. Pourquoi n'observe-t-on pas sur le massif un gra-
dient du nombre de groupes depuis le point de lacher ? comsretfdactue la colonisation ?
Quels sont les facteurs (évitement du parasitisme ou denlsaoguinité, etc.) qui poussent un
ou plusieurs individus a quitter un groupe pour s’établinglane autre zone ? Et combien y-
a-t-il d’'individus fondateurs pour un nouveau groupe ? @seint les facteurs qui influencent
I'établissement de ces individus disperseurs dans une(zarables d’habitat non étudiées ici,
distance au groupe de départ) ? Pourquoi la colonisationadisifra-t-elle été aussi rapide (une
décennie) ? Nous ne poursuivrons pas plus avant 'analysesiguestions ici.

8.3 CoNCLUSION

Dans ce chapitre, nous avons illustré la démarche de matétide la distribution spatiale
d’'une espéce sur une zone, en utilisant des données “tygligaas ce type d’étude. A travers
les analysesfiectuées dans ce chapitre, on comprend alors I'écart quigxéster entre I'ap-
plication automatique d’'une méthode “standard” (e.gillsdtion “a la chaine” des fonctions
de sélection des ressources) et la démarchepdstruction d’une analyse’est-a-dire la dé-
marche de modélisation de données écologiques. Le prolésgepar les données analysées
ici est particulier car la problématique, I'espéce, sondiie et les données sont elles-mémes
particulieres. Ces nombreuses contraintes obligent la&incien a “se laisser faire par les don-
nées”, c’'est-a-dire a laisser I'analyse se construirengsgivement autour des données.

La question des outils a employer est donc secondaire. Naus ayu qu’un protocole de

type | n'implique pas nécessairement I'utilisation de noélibs développées initialement pour ce
type de protocole. Notons que les outils que nous avonségihie sont pas trés compliqués. Il a
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parfois fallu “inventer” une nouvelle méthode pour testee hypothese spécifique aux données
(e.g. test de la corrélation interannuelle de la positiohgteupes, test de la significativité de
la premiere valeur propre de I'analyse OMI). Ceci est unenkealiustration du point de vue de
Tomassone et al.(1993), pour qui la Biométrie est avant toutmétierqui implique I'utilisation

de concepts et de symboles mathématiques, outils nécessgitamploi intensif d'ordinateurs.

Un probléme dont nous n’avons pas discuté est la questioméiaénce. Dans le cas preé-
sent, on étudie une seule population de mouflons dans uraisityrécise, avec son histoire,
son habitat, etc. Nous avons ici une parfaite illustrationpdint de vue de kcay (1986), lors-
gu'il affirme que la complexité est une donnée de I'Ecologie, et quigst pas a démontrer
ici. L'inférence consiste a déterminer comment les résutiatenus sur cette zone peuvent étre
extrapolés a d’autres zones.

La variabilité entre les zones du comportement du mouflost ks a démontrer. En fonc-
tion de la situation dans laquelle il se trouve, il va réagffédemment. Ainsi, le mouflon des
Bauges n’a probablement pas le méme comportement que celldaux (GreL, communica-
tion personnelle). Bien smous n’gfirmons pas ici qu’il est impossible de trouver des patrons
communs dans l'utilisation de I'espace par les animauxeniférentes zonee serait af-
firmer I'absence de théorie en Ecologie. Les individus d’'aspéce donnée — par exemple le
mouflon — ont des besoins identiques qu’ils doivent comkdaisdies milieux diérents (méme
anatomie, donc régime alimentaire similaire, etc.). Dansilieu donné, ces individus s’adap-
teront, mais ils ne s’adapteront pas n’importe comment] eaiste des contraintes spécifiques
al'espéce. La mise en évidence de ces contraintes ne peuaaesque par la comparaison des
résultats obtenus surftiérentes zones. Il est effet impossible de dissocier la part du fonction-
nement d’une population liée a I'adaptation a un milieuipalier et celle qui est intrinseque
a I'espéce en n’étudiant qu’une seule zone. En détermireaqutl peut y avoir de commun
entre diférentes zones ou une espece est présente, le biologistélipeiner les contraintes
particulieres liées aux milieux pour en déduire le dénoteimacommun, c’est-a-dire la part du
fonctionnement des populations que I'on retrouve de fagstématique dans toutes les popu-
lations. C’est sur cette base commune que pourront étraetties politiques de gestion de la
faune.

Nous défendons ici I'idée que le biométricien qui doit asalyles données d’'une zone ne
peut faire de suppositioa priori sur la part d’adaptation liée a I'espéce et celle qui est liée
au milieu, @ moins gu'’il ne dispose des données relevéesdifiaseentes zones. Dans le cas
ou il n"étudie qu’une population, il sera dans l'obligatidiaccepter la complexité de I'objet
qu'il étudie, et en décrire le fonctionnement. C’est le b@ste qui pourra aprés I'analyse, par
comparaison avec d’autres études, en tirer des conclusimhes caractéristiques de I'espéce.
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Fic. 37 — Les 18 cartes de variables d’habitat utilisées pouruiiet de la sélection de I'habitat. Une
variable dont le nom commence par “chdist” correspond a umaeiable mesurant la distance a un
milieu.
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Fic. 38 — Résultats de 'ACPffectués sur les cartes des variables environnementales dsiintes
Bauges. (A) Diagramme des valeurs propres ; (B) histogramiesescores des pixels sur le premier axe ;
(C) cartographie des scores des pixels sur le premier axe dlaspace géographique ; (D) score des
variables sur le premier axe de I'ACP (i.e. gheients de corrélation).
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Chapitre 9

Discussion

Dans ce mémoire, un certain nombre de méthodes sont présegpgEmettant I'analyse de
la distribution d’un ou plusieurs semis de points dans lpaess écologique et géographique.
Seuls les outils dont je me suis servi au cours de ces trosesntie thése y sont développés.
lIs ont été organisés de facon a illustrer une démarchelgegsbur I'étude de l'utilisation de
I'espace par la faune sauvage. Cette these a permis umceoiaibre d’innovations méthodo-
logiques, telles que I'analyse K-select (§ 7.2.1.2), llgsa factorielle des rapports de sélection
(8 7.2.2) ou l'analyse discriminante sur vecteurs propregdphes de voisinage (8 5.4.2).
Certaines améliorations mineures ont été apportées a dboded déja existantes, telle que
la généralisation de 'ENFA présentée § 6.3.2. La bibligtireéde fonctionsdehabitat pour
le logiciel R a été développée pour permettre I'applicatieda démarche proposée ici. Enfin,
cette démarche a pu étre appliquée dans le cadre de nomboellaborations, concrétisées par
la rédaction de plusieurs articles (voir en Annexe).

Dans ce chapitre, nous discutons des principaux aspectsghés liés a ce travail. L'impor-
tance de I'approche systémique lors de I'analyse d’'un syst@omplexe est tout d’abord mise
en exergue. L'apport essentiel de I'évolution récenteidélfmatique, et en particulier I'apport
de la bibliothéquadehabitat est également discutée. Nous décrivons enfin le réle eskdati
la consultation dans le travail du biométricien, de méme lgogportance des biométriciens
pour I'étude menée afin d’améliorer la gestion de la fauneagel

9.1 IMPORTANCE DE L' APPROCHE SYSTEMIQUE

Nous avons montré que la méthode qui permettdaitfacon automatiqyele ditérencier
les aspects environnementaux des contraintes spatialededaétudes de sélection de I'habitat
est le Saint Graal des biologistes. Recherchée par beauelbaipient plus de la Iégende que
de la réalité. Cette constatation reléve de la simple lagiqune cause ne peut avoir qu’un seul
effet, mais un fet peut avoir plusieurs causes. Un semis de points, récafte lé cadre d'une
étude observationnelle, est étudié dans I'espace gédgrephCe semis de points estffet.

De nombreuses causes, c’est-a-dire des contraintes e’spdtial ou écologique, ont génére ce
semis. il estimpossible de dissocier les causes par la siolyservation de Ifet. Aucune mé-
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thode mathématique ne permettra jamais di@dincier les contraintes spatiales et écologiques,
a moins d’avoir précisément orienté le protocole de catletds donnéea priori de facon a
maitriser I'un de ces deux aspects. Dans ce dernier cas,neasemmes plus dans le cadre
d’une étude observationnelle, mais dans le cadre d’uneé&xpérimentale.

Or, les études écologiques sont par essence observatemriah éet, 'objet d’étude est
la population biologique, c’est-a-dire un systeme compl@xcay et Sumip 2004). L'un des
buts de I'Ecologie est précisément la mise en évidence de catmplexité. Il est donc impos-
sible de prédire priori, c’est-a-dire avant méme la collecte des données, touadésuirs qui
peuvent avoir une influence sur le systéme, puisque c'estsgr@ent I'objectif de I'analyse
que de les mettre en évidence. Chaque systéeme est parteules contraintes auxquelles il
est soumis sont ffiérentes des autres systemes. Le caractere observati@métuties éco-
logiques implique que d’autres arguments seront nécessaaur permettre cette dissociation
entre contraintes spatiales et écologiques, a savoir damants biologiques.

L'un des relecteurs chargés d’expertiser I'article intrednt I'analyse discriminante sur
vecteurs propres de voisinagea(Ence et al. 2006, cf. Annexe 4) — aujourd’hui sous presse
dansCandolleamais précédemment soumis a0rmptes Rendus Biologienous a fait la re-
marqgue suivante 1a discrimination spatiale reste un sujet d’actualité migis méthodes facto-
rielles semblent vieillottes dans ce contéxt@ette remarque est caractéristique d’'une opinion
répandue, qui prétend que l'analyse se résume au choix deileeune méthode statistique.
Or, il n'existe pas de “bonnes” ni de “mauvaises” méthodesyla que de bonnes et de mau-
vaises démarches. L utilisation automatique de méthaaésrhode” sous-entend que I'analyse
est une simple étape technique de I'étude. Comme de nomhbrdanrs, nous défendons que
I'analyse est centrale a la compréhension des donnéeseetapla, la Biométrie est umétier
(Tomassone et al. 1993). Les méthodes statistiques constituent alors dés qut doivent étre
adaptés au besoin, et non des recettes de cuisine a apg@lilguettre et de facon systématique.
Le role de la Biométrie est de faciliter la compréhensionyiiéme étudié dans sa globalité.

9.2 L OUTIL INFORMATIQUE

Cette approche systémique de I'analyse de la sélectiohadkeitat a été grandement facilitée
par le développement récent de l'informatique, et notantrderogiciel R, outil biométrique
par excellence. En cela, la bibliothéque de fonctiadshabitat facilite I'application de la dé-
marche défendue dans ce mémoire.

En dfet, avant I'apparition du logiciel R, utiliser une méthodatistique particuliere pour
étudier la sélection de I'habitat pouvait prendre un tempssiérable. L'étude de la sélection
de I'habitat nécessitait I'utilisation d’'un grand nombre Idgiciels — logiciels de statistiques,
systémes d’information géographique, logiciels de gasimbases de données, etc. Appliquer
une méthode particuliére impliquait de jongler contineielent avec ces logiciels, et se tradui-
sait souvent par la mise en ceuvre de taches tres répétitivakait mieux, pour celui qui était
responsable de I'analyse de données, savpiiori quelle méthode était susceptible de lui ren-
voyer les meilleurs résultats concernant les structuriéséqudiait. Etant donné le temps limité
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consacré aux analyses par rapport a la durée totale ded’@uéparation du protocole, collecte
des données, etc.), la tentation était grande “de faire ahasautres”, c’est-a-dire d’appliquer
des méthodes “qui ont fait leur preuve”. Beaucoup y cédamnttribuant a I'expansion de la
vision “technique” de I'analyse de données.

Selon nous, la bibliothequedehabitat change la donne. Erfet, cette bibliotheque four-
nit un tres grand nombre d’outils de base qui peuvent étieefaent combinés avec le reste
de I'environnement R pour permettre la construction d’'urengde variabilité d’analyses, en
un temps relativement court. Cette bibliotheque facilieala mise en ceuvre de la démarche
défendue dans ce mémoire. L'apporadéhabitat a I'étude de la sélection de I'habitat est par-
faitement résumé panfEsseL (1992) : “Pour faire des images il faut du logiciel. On peut acheter
du logiciel commercial. Mais que penserait-on d’'un exp@mateur qui acheterait un stock de
phrases toutes faites pour s’exprimer ? (...). Bien que cseaiigpas normal d’un point de vue
scientifique classique, les logiciels servent actuellgrdersupport de gfusion d’idées. Docu-
mentation des logiciels et apprentissage méthodologigoermaintenant lié€s.

9.3 LA CONSULTATION

Le biométricien est fréquemment appelé en consultatiorbibkgiste lui présente alors
brievement ses données, et lui demande alors quelle esillaureméthode a appliquer pour
les analyser. Le biométricien est dans I'embarras. La i&#padec laquelle les données ont été
présentées ne lui permet pas de répondre a la questiorffdindans sa pratique quotidienne
de I'analyse, il peut s’écouler un laps de temps considérafiire le moment ou le biométricien
“met les mains dans le cambouis” et celui ou il sait ce qu’ifaiee. Par exemple, 396 messages
électronigues et une vingtaine de réunions ont permis likdsement des analyses menées en
collaboration avec les Herbiers de Genéve.

Il est alors impossible, lors de consultations, d’orietedriologiste vers une méthode parti-
culiere sans une connaissance approfondie de ses donm&esagbroblématique, connaissance
qui ne s’acquiert pas en une journée, et encore moins enwpgeleures. Comme le soulignait
Lecay (1984), ‘il ne serait pas trés dficile a un écologue d’apprendre un peu de statistique et
d’informatique, mais on peut se demander si cela en vaubtosgjla peine, au-dela d’assurer
la communication. (...) Il est clair qu’il est indécent dentnder aux écologues d’apprendre
un peu de mathématique pour répondre a ces questibrsbiométricien ne doit pas — il ne
peut pas — indiquer au biologiste une démarche qui lui perangtanalyser ses données.

En revanche, il peut analyser lui-méme les données, darelte d’une collaboration. La
situation est inconfortable, car le biologiste attend smivdes solutions a ses problemes, et
espere pouvoir les mettre en ceulieméme Or, on ne peut étre a la fois bon biométricien et
bon biologiste. Le biométricien est nécessairement un aialnologiste (GesseL 1992), mais
I'inverse est aussi vrai.
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9.4 PEersPECTIVES : L ES DONNEES GPS

Le récent développement de la technologie GBBI§al Positionning Systenpermettant
le suivi automatique d’animaux sur une zone se traduit @guplarition d’un nouveau type de
données. Développer des méthodes permettant 'analysetgpesde données était a I'origine
I'un des objectifs de ma thése. Cependant, par manque destganpai pas pu traiter ce sujet.
En revanche, j'ai eu I'occasion diectuer une étude bibliographique sur la question, ainsi que
de collaborer avec des biologistes concernés par ce preblearmguestion “Comment traiter les
données GPS ?” est devenue le leitmotiv des nombreuseonduaiixquelles j'ai pu assister
au cours de ces trois années de these. Nous en expliquorssessr dans ce paragraphe, et
soulignons encore une fois I'importance de la démarche &inque dans ce type d’analyse.

La principale dfférence entre la technologie GPS et le radio-pistage “cjassiest que le
récepteur du collier peut étre programmé a I'avance poudeaelr de facon automatiquies
localisations de I'animal qui le porte, & n'importe quel marhde la journée. La triangulation
permettant cette localisation esfextuée grace a des satellites, ce qui permet une économie en
temps et en personnel par rapport au radio-pistage classijucomprend alors le vif succes
gue rencontre cette technologie parmi les biologistes.

Mais cette facilité de collecter les localisations modéi&/pe de données récoltées. Puisque
le relevé est automatique, rien n’interdit plus de colletds localisations a des intervalles de
temps trés courts (e.g. toutes les 10 minutes) sur de trgsidspériodes (e.g. 6 mois). Et les
données ne sont alors plus du typerhis de pointsmais du type $emis de trajectoirésEn
effet, le plus souvent dans ce type d’études, la position d'umarau tempd dépend de sa
position au temps— 1. On parle ici d'autocorrélation séquentielle dans la fmsides locali-
sations gerial autocorrelation.

Les méthodes d’étude de la sélection de I'habitat permtatiprendre en compte I'auto-
corrélation séquentielle sont trés rares dans la littézafaute de grives, on mange des merles.
La plupart des auteurs ignorent alors cette contrainte diesées lors de I'analyse, et utilisent
en général des outils qui supposent I'indépendance emttedalisations (@s et Warte 1999).

Jodie MarTiN (2004) a conduit dans le cadre de son D.E.A. une étude syrdi@inde cette
autocorrélation séquentielle sur la sélection de I'halpigst une ourseldrsus arcto$ introduite
dans les Pyrénées, étude a laquelle j'ai collaboré en aaémprogrammation des analyses
sous R. Elle utilise deux types de simulations de I'utilis@atde I'’habitat par I'ourse pour tester
I'existence d’une sélection de I'habitat. Le premier tyetest repose sur la comparaison de
la marginalité et de la tolérance observées (§ 6.1) avecdiesins simulées sous I'hypothése
d’une distribution aléatoire des points dans le domaired di¢ I'animal, c’est-a-dire sans prise
en compte des contraintes de déplacement. Le second typst@st similaire, mais I'utilisation
aléatoire de I'habitat est simulée en construisantidgsctoiresaléatoires possédant les mémes
propriétés que la trajectoire observée (mémes anglesleatdéplacements successifs, mémes
longueurs des déplacements), c’est-a-dire en prenantreptespécifiquement les contraintes
de déplacement dans les tests. Jodixik montre que dans le premier cas, la sélection de
I'habitat apparait tres significative alors que dans lesdcelle ne I'est pas. Ce travail souligne
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'importance de I'analyse des sources de I'autocorrétedgiequentielle dans ce type d’étude. Un
article sur ce sujet est actuellement en préparation.

Pourtant, méme lorsque la dépendance entre localisatimtessives est prise en compte
dans ce type d'étude, peu s'intéresse a la nature de cetedkipce. La plupart de ces études
n'utilisent que des processus markoviens de premier oRlrengs et al. 2005), c’est-a-dire des
outils qui supposent que la position d’'un point dépend deokatipn du point précédent. Mais
il peut aussi y avoir une autocorrélation séquentiellesclets trajets successifs : I'orientation et
la longueur du trajetféectué du tempsau tempg + 1 dépendent alors de I'orientation et de
la longueur du trajetféectué entre le temgs- 1 ett. En outre, de méme qu'’il existe plusieurs
types de processus de points, il existe plusieurs modeleodessus pour les trajectoireo(R
et Karerva 1984, McCuLrLoch et Caiv 1989, Sumirt et Suront 2001, Nwms 2005). Enfin, de
méme que la distribution de points sur une zone n’est pasmeent causée par les variables
environnementales, les trajectoires ne sont pas seulenurites par I'environnement. L'envi-
ronnement a une influence, mais I'état interne de I'anima$a{satiété faim, repos, recherche
de partenaires sexuels, etc.).

Les problemes posés par I'autocorrélation séquentietiedanc de méme nature que ceux
posés par l'autocorrélation spatiale. Il ne s’agit pas diéfaut des données, contrairement a
ce que pensent certains auteursigBrr et S.ape 1985), mais d’'une de ses qualités=@LLa
et al. 1999). La présence d’une autocorrélation séquentielléodatisations révele la présence
de structures dans ces déplacements. Ces structurestdgtneeimterprétées biologiquement.

Indiquons cependant que la bibliotheque de fonctemteshabitat est au coeur de cette pro-
blématique. Lorsque cette bibliotheque a été rendue disjgosur CRAN en septembre 2004,
plusieurs chercheurs étrangers ont pris contact avec mnmodafimonter un groupe de travail
international appeléAnimové autour de la question de I'analyse de données GPS. Un site
internet a été construit et est actuellement maintenu pEoavaLLini, avec pour principal ob-
jectif d’héberger un forum de discussion autour de I'aralgss déplacements d’animaux, sur
lequeladehabitat occupe une place de choix (cf. URL : htipwww.faunalia.conanimoy).

J'ai co-écrit avec Paolo &ariint et Carlotta Gyova un court didacticiel disponible sur ce site
internet (Annexe 14), qui présente quelques outils de basz libliotheque de fonctions pou-
vant étre utilisés lors des premieres étapes de 'analyse@aacements des animaux (URL :
http //www.faunalia.com animoy howto.php). Le groupe, créé en Octobre 2004 compte a
I'heure de la rédaction 73 membres appartenant a 10 pays.

Mais cette problématique a également donné lieu a la crédfion groupe “habitat” a
I’échelon national, actuellement animé par MathiewsiBE (doctorant au laboratoire de Bio-
métrie), et qui regroupe des biométriciens et des biolegiappartenant aftierents organismes
(CNRS, Université Lyon 1, @ice national de la chasse et de la faune sauvage, Institohahti
de la recherche agronomique, CEMAGREF), tous concernda paoblématique de I'analyse
des données GPS. La bibliothéqdehabitatoccupe ici aussi une place importante, puisque le
but de ce groupe de travail est de permettre la communicatitye biométriciens et biologistes
a travers I'analyse concréte de jeux de données, donddatibn et le développement de fonc-
tions dans la bibliothéque, ceci afin d'illustrer la démardtanalyse de ce type de données. Les
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interactions entre les 31 membres du groupe devraient peeygemoyen terme, de se faire une
idée des moyens a mettre en ceuvre pour analyser les tregsati@is animaux dans les espaces
géographiques et écologiques.

9.5 APPORTS EN TERMES DE GESTION DE LA FAUNE SAUVAGE

Cette these, financée par fi@e national de la chasse et de la faune sauvage (ONCFS), avait
initialement pour objectif de développer des outils stafiges utilisables par les biologistes de
cet organisme pour analyser la sélection de I'habitat piauae sauvage, quel que soit le type
de données initialement disponible. Or le principal régule cette these est que I'analyse de la
sélection de I'habitat n’est pas une question d’outils,swk démarche. Cette démarche s’ap-
prend, mais I'analyse de données reste un métier. Les ampmttsde cette thése en matiere
de gestion de la faune sauvage sont en conséquence astez faib’aurait été impossible de
prévoir ce résultat a mon entrée en these, alors que je nésvey@ométricien que comme un
ingénieur appliquant des techniques statistiques.

En revanche, de facon plus indirecte, cette these met ertarfiimportance du rble des
biométriciens pour aider a I'analyse des données dans laiderde la gestion. Les organismes
chargés de la gestion de la faune sauvage collectent unétquanportante de données dans un
but de recherche appliquée, et I'analyse peut les aideidénadlement a construire un modéle
des systémes étudiés. Le chapitre 8 présente un modeéleotésadion d’un massif montagneux
aprés un lacher d’animaux. On comprend I'importance de pe tie modeles pour TONCFS,
étant donné le nombre important d’'opérations de réintribolus menées par cet organismeas{D
BrAY 1990, KLev 1990, Gience et al.2005b).

Soulignons que le biométricien restera toujours dépendiafitiologiste pour l'interpréta-
tion des analyses; il n’est pas et ne peut pas étre autonoims, & modele de la colonisation
des Bauges par le mouflon n’aurait pu étre construit san®lasabs recueillies par Jean-Michel
JuLLIEN, Ni les connaissances biologiques et le travail consideébGaélle Rrmon. L'analyse
a pour réle d’aider a formaliser le savoir du biologiste sauferme de modéles conceptuels, et
a préciser les questions qui se posent a travers les donn@etiecte.

Ainsi, un biométricien pourrait apporter beaucoup a un oigyae de gestion de la faune
sauvage. En outre, les nouvelles technologies qui facilig collecte des données (e.g. les
colliers GPS, ou les bases de données cartographiquesstangblus complétes) ou leur analyse
(e.g. le logiciel R, les systemes d’information géograpk&) sont aujourd’hui plus abordables,
ce qui se traduit par une augmentation considérable du reodiétudes portant sur I'analyse
de l'utilisation de I'espace par la faune sauvage. De plugles de données sont récoltées, et
la nécessité de professionnels chargés de leur analysie de fdus en plus sentir.
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Conclusion

“Notre siécle est celui de la précision. Appuyée sur la dtqtis. La statistique est une science
étonnante. Elle donne des certitudesftBes. Elle a prouvé que dans huit cas sur dix, les bou-
langers sont des hommes qui fabriquent du pain. Ce qui comfimpressentiment qu’on avait
déja de cette gaire, mais sans preuve scientifique et par pure intuitionvdta ce qu’il y a

de beau avec la statistique : ce qu’on savait bétement avinios le sait ensuite scientifique-
ment’

Alexandre Mararte (1989).

L'opinion d’Alexandre MaLarte est souvent exprimée par de nombreux biologistes et en
particulier par le personnel de terrain, qui est au centrgydteme étudié et qui en a la vision la
plus directe. L'un d’eux m’a dit un jourJ'ai I'impression qu’avec la statistique, on passe son
temps a vouloir faire rentrer de force les données dans desgj et on perd toute I'informa-
tion intéressante Et il est vrai que c’est ce qui se passe lorsque l'analysesiste simplement
en I'application d’'une méthode choiskepriori, avant méme I'examen des caractéristiques des
données. Avec cette stratégie, les données qui refletepstiense étudié sont “formatées” afin
de les faire rentrer dans le cadre de I'analyse. Or, I'infation considérée comme intéressante
par le biologiste doit étre prise en compte — mieux, val@ris@ans cette analyse. Ce ne sont
donc pas les données qui doivent s’adapter a I'analyse auaisntraire les analyses qui doivent
s'adapter aux données. C’est la le réle du biométricien.

Le biométricien formalise le savoir du biologiste par deslgles, c’est-a-dire des représen-
tations simplifiées de la réalité qui permettent la commation entre les biologistes. L'Ecolo-
gie est une science qui étudie des objets complexes. Comusel'awons indiqué a de nom-
breuses reprises dans ce mémoire, la complexité des ohjelie® n’est pas a démontrer en
Ecologie. Elle est établie. Cette complexité est exprinmgdgs interactions entre lesfidirents
éléments du systeme. On ne peut alors utiliser des tectsguisupposerd priori I'indépen-
dance entre les éléments du systéme, ce qui ne peut que adune approche trop réduc-
tionniste de I'analyse des données. Ce serait comme deirvoatoprendre le fonctionnement
d’'une montre en supposant que ses rouages sont indéper@amasnature et I'intensité de ces
interactions sont souvent des inconnues. C’'est la quelysa@eut aider le biologiste a trouver
des réponses.

Il faut donc se garder d’'une vision trop technigque de I'asalges données écologiques.

Nous avions en introduction de cette thése opposé le mad@mnattitecte, afin de souligner la
différence entre technicien et concepteur. Nous pouvons anpaggerofondir I'analogie entre
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biométricien et architecte : pour construire une maisonmaaele), il faut un terrain stable
(une bonne connaissance de la biologie de la ou les espécks|aezone d’étude), des mate-
riaux tels que briques ou tuiles (les données), des outilgjtee truelles ou grues (les méthodes
statistiques), mais surtout un client qui sait ce qu'il veute problématique bien définie). Le
dernier modéle de perceuse a percussion ne sera d'aucunrsscbobjectif est de construire
une réplique de la tour Eel en pisé dans une zone marécageuse. En d’autres termessaatn
pas les outils qui font I'analyse, mais la cohérence de tegi8léments de I'étude. Ces éléments
doivent étre examinésn détailpar le biométricien, qui modifie au besoin I'un ou l'autre pou
parvenir a une plus grande cohérence. Celle-ci est étatliemialogue entre le biologiste et
le biométricien, dialogue qui peut étre trés long.

Faire de la Biométrie est avant tout faire partie du mondergidique. Canétierest intégré
dans un édifice plus vaste, interdisciplinaire. Refusetatesa la Biométrie ne peut que mener a
une vision technique de la statistique. Et I'utilisatiors deitils statistiques avec une telle vision
n'a d’'autres objectifs que de prouver ce gue le biologisitadega. Ce serait alors donner raison
a Alexandre VaLarTe concernant le réle de la statistique, c’est-a-dire quiekest la que pour
donner un faux label de scientificité a la vision du monde dioigiste, lequel n’en a peut-étre
pas besoin. A cette étrange position, nous préféreronmlmpde Tomassonng, qui soulignait
lors d’une récente conférence quea fnodélisation est un guide de la démarche scientifique
idée que nous avons cherché a illustrer dans ce mémoire.
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