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Echantillon Facteurs Ulleurx'

Site d'Etude Log 1.025

(n=10S3)

0.89

Zone '-, r. 0.84 0.36

(n;::248)

Zone Sud 0.026
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làbleau 3. Analyse de l'abondance de mâles sur coussouls en 1998 en fonction de la distance à la plus proche parcelle de pâturage modifié et de la zone géographique.
Régression Poisson du nombre moyen de mâles par carré de 250 x 250 m sur caussoul au cours de la prospection 1998. La régression est conduite d'abord sur la totalité de l'échamillon,

puis l'effet de la distance aux pâturages modifiés est testé séparément dans chaque zone. Les valeurs de X2 testent la significativité des rapports de vraisemblance pour chaque facteur spécifié,
en utilisam des contrastes de type III (procédure GENMOD, SAS Institute, 1994). ddl, degrés de liberté; n, taille de l'échamillon.

làble 3. Analysis of male abundance on coussoul in 1998, according to the distance 10 the nearest modified pasture and to geographical zone.
Poisson regression of the mean number of males per 250 x 250 m square of coussoul recorded during the 1998 census. Regression is first computed on the whole sample, then the effect of
distance to the nearest modified pasture is tested separately within each geographical zone. X' values test for the significance of likelihood ratios for each specified factor, using type-III con­

trasts (procédure GENMOD, SAS Institute, 1994). ddl, degrees offreedom; n, sample size.
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Figure 8. Density of males on coussoul in 1998 according to
distance to modified pastures

Mean density in the south zone (white circles) and in the north-east
zone (black circles). Mean densities on modified pastures in each zone
are also shown (triangle) for comparison (distance=O). Bars show 95%
confidence interval of the parameters estimated using GENMOD
procedure. Figures stand for sample size (number of squares) for each
distance class in each zone. Mean densities have been calculated using
the mean number of males per square estimated by Poisson regression.

Figure 8. Densité de mâles sur coussoul en 1998 en fonction
de la distance aux pâturages modifiés.

Densités moyennes dans la zone sud (cercles blancs) et dans la zone
nord-est (cercles noirs). Les densités moyennes sur pâturages modifiés
dans chaque zones sont égalemem représentées (triangles) pour com­
paraison (distance=O). Les barres représentem l'intervalle de confiance
à 95% des paramétres estimés par le modéle sous GENMOD. Les
chiffres indiquem la taille de l'échantillon (nombre de carrés) pour
chaque classe de distance dans chaque zone. Les densités moyennes om
été calculées à partir du nombre moyen de mâles par carré estimé par
régression Poisson.
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diminution du nombre moyen de mâles avec la distance
au plus proche pâturage modifié n'est pas significative
dans le nord-est (tableau 3), où la plage de variation
de distance est réduite du fait de la fragmentation plus
importante des parcelles de co/lssou/ dans cette zone
(classe de distance maximum 1 250 m ; fig. 8). Dans le
sud, l'abondance de mâles sur coussouls situés :i plus de
750 m d'un pâturage modifié est en moyenne deux fois
plus faible que sur les cOllssoll/s--situés :i moins de 750 m
d'un pâturage modifié (fig. 8).

Les analyses de densités d'outardes en fonction de la
répartition des pâturages modifiés montrent que l'abon­
dance d'outardes sur les COI/SSou/s augmente en fonction
de la quantité de pâturages modifiés disponible dans
un rayon de quelques centaines de métres. Le fait que
cette influence SOil perceptible au sein de chaque zone
géographique du site d'étude montre que les \'ariations
d'abondance d'outardes entre zones sont au moins en
partie liées à l'influence du contexte paysager â l'échelle
locale. Les résultats suggérent néanmoins que les varia­
bles paysagères mesurées n'expliquent pas totalement
les différences d'abondance entre zones. Les patrons de
distribution des outardes suggèrent donc que les pâtura­
ges modifiés agissent comme des. points d'attraction.
capables d'accueillir de fortes densités d'outardes et de
stimuler, dans un rayon de quelques centaines de mètres,
l'exploitation d'habitats moins attrJ.ctifs dans l'absolu.

DISCUSSION

Utilisation des habitats agricoles
et pastoraux

En période de reproduction, les habitats pas(Qraux
(CO/ISSOII/S, friches et herbages) abritent la quasi-totalité
des mâles el des femelles. Plusieurs paramétres peuvent
être im'oqués pour expliquer l'absence d'utilisation des
habitats non pastoraux (prairies et cultures à grain) par
les outardes en période de reproduction: la hauteur
et la densité du couvert végétal, incompatibles a\'ec
l'installation durable de territoires de reproduction, et
une disponibilité alimentaire plus faible, notamment en
arthropodes (voir Jiguet, 2001 dans le cas des plaines
céréalières). L'inondation réguliére des prairies de fauche
est une contrainte supplémentaire, puisqu'elle empêche
la nidification.

En période inter-nuptiale, où le régime alimentaire des
oUlardes est principalement folivore, tous les types d'ha-

bilats agricoles et pastoraux herbacés sont fréquentés par
les outardes. Certaines cultures, intensÎ\'es (p. ex. le colza)
ou extensi\'es (herbages), paraissent jouer un rôle capital
pour l'alimentation en hiver. L'importance des cultures
dans l'écologie hivernale des outardes a également étè
misc en évidence en Espagne, où la plupart des groupes
observés stationnent sur des cultures irriguées, notam­
ment des luzernières (Otere, 1985; Morales) 2001).

L'intensification des habitats agricoles a donc des
conséquences contrastées sur l'f~cologie de l'outarde: si
elle est globalement nëfaste en période de reproduction,
certains ~abitats intensifs peu\'ent offrir une plus grande
abondance de ressources alimentaires à d'autres périodes
lorsqu'elles \'iennent â manquer sur des habitats gérés de
manière plus extensive, où la production de ressources est
plus sensible aux contraintes climatiques (voir également
Hansson, 1979). Néanmoins, lorsque les habitats intensifs
deviennent largement dominants à l'échelle du paysage,
leur influence négati\"C sur la reproduction devient Iimi­
tante.

Dive,-sité des habitats

La variêté des habitats fréquentés par l'outarde en
Crau témoigne de l'importance potentielle de la diversité
des habitats au sein des paysages agricoles pour la con­
servation des populations de cene espèce. Les processus
écologiques qui sous-tendent l'utilisation de multiples
habilats sont néanmoins très différents selon l'échelle
considérée.
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- Di\·ersité d'habitats dans l'espace: en période de
reproduction, les individus sont terriwriaux et se spé­
cialisent sur un nombre restreint d'habitats (Wolff, non
publié). Mâles et femelles utilisent les mêmes types d'ha_
bitat, malgré des exigences écologiques a priori contras­
tées (\'<'olff et al., 2002). Chacun des trois types d'habitat
pastoraux utilisés paraît fournir toutes les ressources
nécessaires à la reproduction, bien que leur quantité el/ou
leur qualité semblent plus élen~es sur pâturage modifié
que sur cOllSsoul. La di\·ersÎlé des habitats en soi ne joue
donc vraisemblablement aucun rôle fonctionnel majeur
pendant la période de reproduction, et la distribution des
outardes sur plusieurs habitats semble n'être que le reflet
de la saturation des habitats les plus attractifs. En hiver,
l'utilisation simultanée des co//ssollis et des cultures semble
par contre répondre à un compromis entre ressources
alimentaires et sécurité. La diversité d'habitat aurait donc
une réelle importance fonctionnelle dans l'écologie hiver­
nale de l'outarde en Crau. Néanmoins, cette complémen­
tarité entre habitats est partiellement due à la structure
bocagère des zones de culture en Crau, et n'est donc pas
généralisable à J'ensemble des populations d'outardes; en
Espagne, certains groupes hivernants stationnent sur de
grandes parcelles de luzerne pendant plusieurs semaines
(J\lorales, 2001).

- Diœrsité d'habitat dans le temps: cet aspect est
sans nul doute le plus déterminant dans l'écologie de
l'outarde d'un point de vue fonctionnel. Les outardes

doi\"ent en effet faire face à deux types de contrainte pour
satisfaire leurs besoins à l'échelle du cycle annuel: d'une
part, la \"ariabilité de leurs propres exigences écologiques ;
d'autre part, la \"ariabilité temporelle de production des
ressources par les différents habitats. Une plus grande
diversité d'habitat assure aux individus une continuite
dans la disponibilité de ressources à plusieurs échelles
de temps. Premiérement, cette complémentarité peUl sc
manifester à l'intérieur d'une même saison, c'est-à-dire
à une échelle de temps où les exigences écologiques
\·arient peu; ceci est illustré par l'utilisation de différen­
tes cultures Po;ur l'alimentation à différentes périodes de
l'hÎ\'er. Deuxièmement, cette complémentarité permet de
répondre aux changements d'exigences écologiques entre
saisons; si les habitats cultivés offrent une alimentation
végétale abondante cn période inter-nuptiale, les caussol/ls,
les friches et les jachéres seraient par contre plus riches
en arthropodes en période de reproduction Cl d'élevage
des jeunes (Donazar et al., t993 ; Brickle el ai., 2000 ;
I-Ienderson et al., 2001).

Contraintes spatiales
et utilisation des habitats

La distribution des outardes en Crau est influencée par
l'agencement des parcelles. La juxlaposition de différents
lypes d'habitat à J'échelle de quelques centaines de métres
ou de quelques kilomètres est associée à de plus forles den-
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sités d'outardes tout au long du cycle annuel. En période de
reproduction, mâles et femelles s'agrègent sur et autour des
parcelles de pâturages modifiés. Les causes de l'agrégation
des outardes sur les coussouls autour des pâturages modifiés
n'ont pas été identifiées avec précision; il est vraisemblable
que le système d'appariement en lek soit impliqué Giguet,
2001), mais la part relative de ce phénomène par rapport
à d'autres contraintes strictement liées à la distribution
des ressources reste à déterminer. En hiver, la proximité
de coussouls et de cultures permet vraisemblablement aux
individus de diminuer les contraintes inhérentes aux allées
et venues entre les deux types d'habitat.

Implication pour la conservation
des populations d'outardes

Les résultats obtenus au cours de ce travail permettent
de formuler certaines recommandations pour la gestion
des populations d'outardes. Les principales implications
sont les suivantes:

- Écologie de la reproduction: bien que certaines cul­
tures intensives ne soient pas défavorables à l'outarde en
période inter-nuptiale, les habitats pastoraux demeurent
les plus attractifs pour la reproduction. La disparition des
habitats pastoraux est vraisemblablement l'une des causes
de la chute des effectifs dans les plaines céréalières françai­
ses. Dans ces régions, les outardes se réfugient désormais
dans des prairies semi-permanentes ou temporaires, où le
succès de reproduction est faible en raison de la mécanisa­
tion de la fauche. S'il est capital de contenir (pour la Crau)
ou d'inverser (pour les plaines céréalières) le développe­
ment des cultures intensives non utilisables par l'outarde, il
est également nécessaire de contrôler les pratiques de ges­
tion sur certains habitats très attractifs mais de mauvaise
qualité en terme de succès reproducteur. Ces deux types
de mesure ont été appliqués dans le cadre du (i Programme
expérimental de sauvegarde de l'Outarde canepetière et
de la faune associée en France .) (programme LIFE-Nature
96/F/003207), avec un certain succès Golivet, 2001). En
Crau, les mesures de protection et de soutien au pastora­
lisme extensif appliquées sur les coussouls vont également
dans le bon sens (Zone de protection spéciale, Réserve
naturelle, et plusieurs mesures agro-environnementales).
Néanmoins, deux types d'actions supplémentaires peu­
vent être envisagés: le maintien des surfaces pastorales
situées hors du périmètre de protection (friches, jachères,
herbages) ; la réduction du risque de piétinement des nids
sur les herbages (voir Wolff, 2001).

- Écologie hivernale: les résultats obtenus en Crau
mettent en évidence l'importance du paramètre sécurité

dans l'écologie hivernale de l'outarde. Ce paramètre est
susceptible d'influencer l'efficacité des activités alimen­
taires et le temps de stationnement sur les sites d'alimen­
tation. Les données obtenues en Crau sur les individus
équipés d'émetteur montrent que près de 50 % de la mor­
talité adulte annuelle a lieu entre les mois de décembre et
février (A. Wolff, données non publiées) ; le maintien ou
le développement de conditions optimales d'hivernage
en terme d'alimentation et de sécurité apparaît donc
comme un objectif de gestion à ne pas négliger. Deux
facteurs peuvent faire l'objet de mesures de conservation
spécifiques: le dérangement, notamment sur les parcelles
d'alimentation; le maintien des grandes parcelles de cul­
tures favorables dans des zones non bocagères, et éven­
tuellement leur développement à proximité des coussouls.
L'importance d'une disponibilité en parcelles riches en
ressources alimentaires où le dérangement est limité peut
être également invoquée pour les sites d'hivernage de la
péninsule ibérique, et pour les sites de rassemblement
automnaux des populations migratrices du centre-ouest
de la France.

- Disponibilité des ressources alimentaires sur l'en­
semble du cycle annuel: la production de ressources
sur les habitats agricoles est par essence variable dans
le temps. La spécialisation agricole et l'homogénéisation
des pratiques aboutissent à la synchronisation de la pro­
ductivité, et donc à une diminution de la disponibilité en
ressources à certaines périodes de l'année. Trois phéno­
mènes sont impliqués: l'homogénéisation des types de
cultures annuelles; la destruction du couvert végétal sur
ces cultures après la récolte (déchaumage) et le labour
récurrent des repousses jusqu'aux semées; la disparition
des habitats permanent et semi-permanent (prairies,
parcours), qui maintenaient une biomasse végétale plus
ou moins importante pendant toute l'année et permet­
taient d'assurer le minimum vital quand les ressources
n'étaient pas disponibles sur les cultures annuelles. En
plaine céréalière, ce problème a été traité dans le cadre
du programme LIFE-Nature, en proposant des contrats
visant à retarder le déchaumage des cultures pour con­
server un couvert végétal attractif jusqu'au départ en
migration des outardes. Le labour récurrent des parcelles
en jachère entre avril et juin dans certaines parties de l'Es­
pagne (Caballero, 2001) est sans aucun doute néfaste à la
reproduction des outardes et d'autres oiseaux de plaine,
et pourrait faire l'objet de mesures agro-environnementa­
les. En Crau, la diversité des habitats disponibles permet
apparemment une production de ressources alimentaires
satisfaisante tout au long du cycle annuel, et cet aspect ne
suscite donc pas d'inquiétude à l'heure actuelle.
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Pour une gestion intégrée
de la Réserve naturelle dans le paysage
agro-pastoral de Crau

Jusqu'à un passé récent, les mesures de conservation
de la faune en Crau sont restées centrées sur la protection
des coussouls. Les premières mesures de conservation ont
pris forme en 1990 par la déclaration en Zone de protec­
tion spéciale de 10 000 ha de coussouls et de 1 500 ha de
friches post-culturales, accompagnée dès 1992 de mesu­
res de stabilisation foncière et de soutien aux activités
pastorales (Programme LIFE « Crau sèche », Programme
de mesure agro-environnementales, Boutin, 1998). La
désignation en 2001 de la Réserve naturelle (RN) des
coussouls de Crau sur 7 411 ha de coussouls constitue
l'aboutissement de ces démarches. Bien que la protec­
tion durable des coussouls situés en dehors du périmètre
de la RN reste à assurer, la progression des cultures sur
le coussoul paraît avoir été définitivement enrayée. Les
études sur la faune et la flore accompagnant la mise en
place progressive des mesures de protection ont égale­
ment mis l'accent sur le fonctionnement de 1'« écosys­
tème coussoul » (voir université de Provence, 1983 ; CEEP,
1998). Bien que l'importance de la mosaïque de coussouls
et d'habitats modifiés pour une partie de l'avifaune ait été
reconnue assez tôt (Cheylan et al., 1983), cette question
est longtemps restée sans suite ; le coussoul a continué à
être considéré comme un îlot, ou plutôt un archipel, perdu
au milieu d'un océan de milieux globalement hostiles ou
sans grand intérêt. L'étude de l'écologie de l'outarde en
Crau donne une toute autre image du fonctionnement
écologique du coussoul, où apparaissent des interrelations
étroites avec les habitats modifiés qui l'entourent. Pour
les outardes, la « matrice » qui entoure les fragments de
coussouls résiduels est constituée pour partie d'habitats
qui lui sont très favorables à diverses périodes du cycle
annuel, et qu'elle utilise abondamment pour l'alimenta­
tion comme pour la reproduction. Le cas de l'outarde
peut être considéré comme extrême, dans le sens où
son apparition en Crau est justement lié à la mise en
culture des coussouls. Néanmoins, la plupart des espèces
nicheuses du coussoul montrent également une certaine
aptitude à utiliser certains habitats modifiés. Comme
l'outarde, l'œdicnème criard (Burhinus œdicnemus L.)
niche en densités au moins équivalentes sur pâturages
modifiés et sur coussoul (Paul, 1998, A. Wolff, E. Hervet
et M. Lepley, données non publiées) ; il utilise également
les prairies pour s'alimenter pendant et après la période
de reproduction (observations personnelles). Même les
espèces considérées comme étant les plus inféodées aux

coussouls utilisent d'autres habitats: le Ganga cata niche
sur certaines friches post-culturales et se nourrit sur des
chaumes de céréales en période post-nuptiale (Cheylan
et al., 1983 ; Cheylan, 1990) ; le faucon crécerellette Falco
naumanni Fleischer se nourrit dans des friches et des riziè­
res en bordure du Rhône en période prénuptiale (Choisy
et al., 1999 ; Lepley et al., 2000) ; des groupes d'alouette
calandre ont été observés se nourrissant sur prairies en
hiver (c. Leboulanger, communication personnelle).

Dans ce contexte, la conservation de l'avifaune
nicheuse des coussouls ne peut faire abstraction de l'in­
fluence des autres habitats agro-pastoraux sur l'écologie
des espèces. Ce problème se pose de manière parti­
culièrement aiguë en ce qui concerne la gestion de la
future « Réserve naturelle des coussouls de Crau ». La
présence d'habitats favorables à l'avifaune à la périphérie
des coussouls présente deux types de conséquences pour
les populations, parfaitement illustrées chez l'outarde.
En premier lieu, les habitats périphériques favorables
offrent des surfaces supplémentaires pour la reproduc­
tion, à l'extérieur de l'espace protégé, contribuant à
augmenter la capacité d'accueil à l'échelle du paysage;
en Crau, près de la moitié de la population d'outardes se
reproduit sur des pâturages modifiés non protégés (Wolff
et al., 2001). En permettant de maintenir des effectifs
plus élevés que ne le ferait le coussoul seul, la présence
d'habitats périphériques favorables réduit indirectement
les risques d'extinction de la population inhérents aux
phénomènes de stochasticité démographique et généti­
que. Deuxièmement, les contraintes spatiales associées à
l'utilisation des habitats modifiés, aussi bien en période de
reproduction qu'en période inter-nuptiale, exercent une
forte influence sur la distribution de la population au sein
des coussouls : les outardes se concentrent essentiellement
dans les parcelles de coussoulles plus fragmentées, ou en
lisière des parcelles les plus grandes. Une étude récente
de l'utilisation des habitats pastoraux par l'aedicnème
criard montre que, comme chez l'outarde, les densités
de couples nicheurs sur coussoul augmentent à proximité
de pâturages modifiés (A. Wolff, E. Hervet et M. Lepley,
données non publiées). La question des interactions entre
espace protégé et habitats périphériques est d'autant plus
marquée en Crau que les efforts de protection engagés
sur le coussoul se sont traduits par une accélération de
l'intensification agricole à leur périphérie: si la déclaration
en ZPS a effectivement permis de bloquer la régression
des coussouls au profit de l'arboriculture intensive, celle-ci
s'est rabattue depuis quelques années sur d'autres habi­
tats, non protégés, en particulier les friches et les herbages.
Au cours des années 1990, plus de 1 000 ha de pâturages
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modifiés situés en dehors de la ZPS ont été reconvertis
en vergers et oliveraies.

Il apparaît donc nécessaire que la démarche de conser­
vation de l'avifaune en Crau se démarque de l'approche
classique de gestion « en espace clos » des espaces pro­
tégés. Sans remettre en cause le caractère indispensable
de la Réserve naturelle et de la protection des coussouls,
la gestion de la future RN devra être intégrée dans un
schéma de développement plus global sur la gestion du
paysage agro-pastoral dans lequel elle s'insère. Une telle
coordination permettrait non seulement de maximiser
l'efficacité des mesures conservatoires, mais aussi d'op­
timiser les conditions d'un développement économique
des activités d'élevage, indispensables à la gestion des
habitats aussi bien à l'intérieur qu'à l'extérieur du péri­
mètre protégé. La mise en place du site NATURA 2000
« Crau centrale-Crau sèche » (31 000 ha) dont la gestion
est animée par le Comité du foin de Crau, représente
une opportunité unique de mener à bien cette gestion
intégrée.
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