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Résumé 

La biodiversité actuelle est en crise face au changement global. Parmi les cinq causes principales, c’est 

la perte d’habitat, majoritairement due à l’homme, qui a le plus d’impact sur ce processus. En effet, 

cette dégradation des terres a des impacts directs ou indirects sur la structure et le fonctionnement des 

écosystèmes. Cela entraîne le déclin des populations et la perte de biodiversité en diminuant la capacité 

de persistance des espèces, et altère l’ensemble des communautés. Pour pallier cela, l’organisation 

spatiale et structurelle de certaines populations se sont vues modifiées. En devenant des 

métapopulations, ces populations de populations maintiennent une connexion entre les différents 

habitats et permettent les échanges génétiques. Cependant, la menace de l’homme étant grandissante, 

certaines populations restent plus vulnérables que d’autres. C’est le cas de Boloria eunomia, une 

relique glacière du Plateau des Tailles. Les populations de ce papillon ont donc été le sujet d’étude 

idéal pour l’élaboration des plans de conservation du bureau d’étude « Earth & Life Institute » depuis 

1992. Ces précédentes études ont apporté des méthodes et des connaissances non négligeables sur 

l’espèce, les processus et la mesure de la viabilité des métapopulations.  

Dans certains systèmes, le facteur de qualité d’habitat a un poids plus important que la configuration 

même de l’habitat. La question est donc de savoir si le fait de tenir compte de l’habitat fonctionnel, 

plutôt que de prendre en considération les patchs d’habitats structurels, permettrait d’avoir une 

meilleure estimation des zones habitées et ainsi de mieux cibler la conservation, ou non. Dans l’espoir 

de participer à cet objectif, cette recherche de mémoire tentera de définir les différents facteurs 

nécessaires à l’élaboration d’un indice de qualité d’habitat pour le stade adulte de B. eunomia en 

utilisant une méthode CMR basée sur l’espace qu’occupent les individus de la population du site de 

Pisserotte. Afin de relever les données relatives aux potentiels facteurs, nous avons collecté, non 

seulement les données de CMR, mais aussi des données de quadrats de végétation, des données 

microclimatiques de température et d’humidité avec des senseurs, et des estimations de l’ouverture des 

patchs. D’autres caractéristiques de l’habitat ont été calculées à l’aide des indices d’Ellenberg EIVE, 

standardisés pour l’Europe, incluant la largeur de la niche écologique des plantes, pour traduire la 

température, la luminosité, l’humidité, l’acidité et la composition en nutriments du sol.  

Ensuite, pour mettre en avant les influences éventuelles de ces facteurs supplémentaires, nous utilisons 

la technique de comparaison de l’AICc sur des combinaisons de différentes variables dans le but 

d’exprimer au mieux la répartition relative et l’émergence des adultes femelles et mâles. Semblable au 

principe du maximum de vraisemblance, elle évalue les paramètres d’un modèle préalablement 

construit. Grâce aux classements des AICs et des poids des variables, nous pouvons ainsi déterminer 

l’importance des variables dans les modèles. La représentation cartographique des variables d’intérêts, 

de la répartition relative et de l’émergence des imagos nous permet aussi de mettre en avant des 

corrélations de variables et certains schémas spatiaux. Nous comprenons alors, qu’en plus des 

caractéristiques de l’espèce ciblée et de son habitat typique déterminés par les précédentes études, il 

est important de prendre en considération l’ensemble des facteurs influençant la sensibilité endogène 

de l’écosystème des zones humides dont la condition impacte la persistance des métapopulations de 

B.eunomia. D’autres études sur les facteurs influençant la sensibilité exogène de l’écosystème seraient 

aussi intéressantes à développer. Il sera alors possible de créer un indice complet prenant en compte 

l’importance de chaque facteur via une pondération adaptée.   
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Abstract 

Global change has led to the current biodiversity crisis. Among the five major causes, habitat loss, 

primarily caused by humans, has the most significant impact. Land degradation directly or indirectly 

affects the structure and functioning of ecosystems, resulting in population decline and biodiversity 

loss by diminishing the persistence capacity of species and altering entire communities. To address 

this, the spatial and structural organization of certain populations has been impaired. These 

populations, forming metapopulations, maintain connectivity between diverse habitats and facilitate 

genetic exchanges. However, with the escalating threat from humans, some populations remain more 

at risk than others. Such vulnerability is evident in Boloria eunomia, a glacial relic found on the Plateau 

des Tailles. Since 1992, populations of this butterfly have been an ideal subject for study in the 

conservation plans devised by the Earth & Life Institute. Previous research has contributed significant 

knowledge and methodologies regarding the species, its processes, and the viability of 

metapopulations. 

Nevertheless, considering that in certain systems, the habitat quality factor carries more weight than 

habitat configuration, the question arises: would accounting for functional habitat, rather than focusing 

on structural habitat patches containing the host plant, provide a more accurate estimation of inhabited 

areas and thus enhance targeted conservation efforts? With the aim of contributing to this goal, this 

dissertation research endeavors to define various factors necessary for developing a habitat quality 

index for the adult stage of B. eunomia, using a CMR method based on the space occupied by 

individuals in the population at the Pisserotte site. In addition to CMR data, we gathered information 

from vegetation quadrats, microclimatic data on temperature and humidity using sensors, and estimates 

of humidity and oppenness conditions. Other habitat characteristics were calculated using the 

Ellenberg EIVE indices, standardized for Europe, including the width of the ecological niche of plants, 

reflecting temperature, luminosity, humidity, acidity, and nutrient composition of the soil. 

Subsequently, to highlight the potential influence of these additional factors, the AICc comparison 

technique was employed on combinations of different variables to best express the relative distribution 

and emergence of adult females and males. By ranking AICs and assessing variable weights, we can 

determine the significance of variables in the models. Mapping variables of interest, relative 

distribution, and emergence of imagos also enables us to spotlight correlations between variables and 

certain spatial patterns. Consequently, we understand that, in addition to the characteristics of the target 

species and its typical habitat determined by previous studies, it is crucial to consider all factors 

influencing the endogenous sensitivity of the wetland ecosystem, whose condition impacts the 

persistence of B. eunomia metapopulations. Further studies on factors influencing the exogenous 

sensitivity of the ecosystem would also be interesting to develop. This would then facilitate the creation 

of a comprehensive index that considers the importance of each factor through appropriate weighting. 
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1 Introduction  

1.1 Changement global et crise de la biodiversité. Des espèces et populations en danger !  

1.1.1. La biodiversité actuelle en crise face au changement global. 

Dans l’histoire, il y a eu cinq crises de biodiversité, toutes caractérisées par un rapide changement de 

l’environnement qui n’a pas laissé le temps aux espèces de s’adapter. Ces extinctions ont permis à de 

nouvelles espèces d’émerger laissant les précédentes espèces perdues à jamais (Muséum national 

d'Histoire naturelle, 2022 ; Primack et al., 2008). Cependant, à la différence des précédentes, la crise 

actuelle est en majeure partie due à l’homme. Avec la croissance démesurée de l’espèce humaine 

énorme consommatrice, exploitant et gaspillant des ressources, on enregistre des taux d’extinction 

1000 à 10 000 fois supérieurs au taux d’extinction naturel de 0,001% (Almond et al., 2020 ; WWF, 

2020).  

 

C’est avec cette prise de conscience que les scientifiques se posent de plus en plus de questions sur les 

mécanismes possibles de conservation et de gestion de la biodiversité. De plus en plus d’études 

commencent à considérer la synergie entre les éléments participant au changement global et élaborent 

des prédictions pour l’avenir (Sala et al., 2000). Les scénarios se basent entre autres sur les variations 

de dioxyde de carbone atmosphérique, du climat, de la végétation et de l'utilisation des terres ainsi que 

de la sensibilité de la biodiversité à ces derniers, tout en considérant les principales sources 

d’incertitudes comme les interactions entre les différentes causes. Cependant, même si les moteurs de 

changement sont forts et cohérents sur l’ensemble de la planète, ces études montrent que l’importance 

des moteurs de changement est différente en fonction des biomes et des différentes sources 

d’incertitudes (Sala et al., 2000). En effet, les espèces réagissent différemment en fonction de leurs 

traits caractéristiques (rareté, niveau trophique, mode de dispersion, mode de reproduction, durée de 

vie, régime alimentaire, comportement de mouvement) et cela engendre des réponses variées chez des 

organismes phylogénétiquement proches. Par conséquent, les différentes études ne peuvent pas être 

généralisables d’une espèce à l’autre (Haddad et al., 2015 ; Stevens et al., 2010 ; Templeton et al., 

1990).  

1.1.2. Pourquoi se concentrer sur les populations ? Qu’est-ce qu’une population ?  

Sachant que la conservation d’une espèce est généralement exprimée en termes de taille de population 

(Turlure et al., 2010), des études d’abondance et de viabilité de populations ont été mises en place. Il 

est donc nécessaire de comprendre ce qu’est une population, ce qu’elle englobe, les processus et 

dynamiques qui lui sont essentiels ainsi que ce qui lui est néfaste.  
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Pour commencer, la population est un « ensemble d’individus appartenant à la même espèce vivant 

généralement dans des conditions de milieu homogène, donc dans une même communauté biologique, 

à un moment donné » (Touffet, 1982). Il existe des échanges entre populations d’un point de vue 

génétique et/ou démographique appelé « dispersion ». La dispersion peut se définir comme « tout 

mouvement d’individus depuis sa population natale vers une autre population » (Forman & Godron, 

1986, p. 589). Celle-ci se déroule en trois phases : l’émigration, le déplacement dans la matrice et 

l’immigration (Bowler & Benton, 2005, p. 207). Attention cependant aux coûts qu’implique la 

dispersion en termes d’énergie, de temps, de risques et d’opportunités. Ils peuvent se manifester 

directement lors des étapes de dispersion, mais aussi dans les étapes de la vie avant la dispersion, avec 

par exemple des investissements dans des morphologies particulières. L’étude de ces coûts permet de 

définir la performance des individus lors de la dispersion et des compromis établis pour leur histoire 

de vie (Bonte et al., 2012). Ce processus résulte d’une analyse, des individus d’une population, du 

pour et du contre en fonction des bénéfices et des coûts. S’ils dispersent, c’est que les bénéfices du 

mouvement en termes de fitness sont supérieurs aux coûts (Bowler & Benton, 2005). La dispersion 

diffère donc selon le contexte, les conditions, les espèces, et même selon les individus, pouvant se 

produire une à plusieurs fois sur leur existence. Ce processus dépend également du paysage et de sa 

connectivité (Bowler & Benton, 2005 ; Schtickzelle ,2003). La connectivité du paysage est définie par 

Taylor et al. (1993) comme « la mesure dans laquelle le paysage facilite ou entrave les déplacements 

entre les parcelles de ressources ». Cela aborde donc les déplacements et la répartition des organismes 

dans le paysage (Schtickzelle & Baguette, 2003, p.533 ; Wiens, Stenseth & Ims 1993 ; Wiens 1997, 

2001). En effet, la dispersion va aussi différer en fonction de la taille des habitats. En général, les petits 

patchs d’habitats ont un plus grand taux d’émigration étant donné de la promiscuité plus fréquente 

avec les frontières (Schtickzelle & Baguette, 2003). Etant donné les mouvements d’individus, la 

dispersion tient un rôle important dans l’analyse de la démographie des populations. 

1.2 Le driver principal de la crise de biodiversité : perte et fragmentation d’habitat. 

Actuellement, cinq menaces majeures pour la biodiversité sont reconnues en tant que cause de la crise 

contemporaine : la surexploitation, la perte d’habitat, le changement climatique, la pollution, 

l’introduction d’espèces exotiques/envahissantes et l’interaction de ces différentes causes. Ces 

dernières impactent directement la biodiversité ou indirectement en impactant d’abord 

l’environnement de cette dernière. Parmi elles, la perte d’habitat est considérée comme la cause la plus 

importante, n’épargnant aucuns écosystèmes, due à l’activité humaine et provoquant la conversion et 

la destruction des terres. L’isolement et la perte d’habitat font partie des causes majeures du déclin 

actuel mondial de la biodiversité (Ehrlich et Wilson, 1991 ; Heywood, 1995 ; Hinsley et al., 2008). 
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1.2.1. Perte d’habitat et fragmentation : définitions 

Les activités humaines entrainent la destruction de l’habitat qui a directement des impacts sur la 

structure et le fonctionnement des écosystèmes. Cela comprend entre autres : la perte de superficie, 

l’augmentation de l’isolement par la fragmentation des terres, les effets de bords, etc. (Haddad et al., 

2015). Par définition, la perte d’habitat est incluse dans le processus appelé « fragmentation 

sensus lato » (Fahrig, 2003, p. 487 ; Schtickzelle, 2003). D’ailleurs, Fahrig, L. définit la fragmentation 

de l’habitat sensus lato tel que « un processus à l'échelle du paysage impliquant à la fois la perte 

d'habitat et la fragmentation de l'habitat » (Fahrig, 2003, p. 487). En d’autres mots, elle entraîne des 

conséquences en termes de réduction de taille des patchs et d’augmentation de leur isolement. Comme 

illustré sur la figure 1, il y a donc une réduction de la quantité d’habitat et une augmentation du nombre 

de patchs d’habitats isolés (Vandewoestijne, Schtickzelle, & Baguette, 2008). 

 

Figure 1 : Fragmentation sensus lato comprenant la perte d'habitat (Primack, 2008) 

Cependant, il est important d’y différencier la fragmentation sensu stricto qui inclut des éléments 

différents. Cette dernière décrit l’isolement des patchs d’habitats à quantité d’habitats constants 

(Schtickzelle, 2003). La figure 2 illustre cette différence de définition (Schtickzelle, 2003, p. 12). Tout 

au long de cette étude, le mot « fragmentation » se référera à la fragmentation sensu lato incluant la 

perte d’habitat. 

Les milieux humides en Ardenne Belge sont un bon exemple pour illustrer cette transformation de 

l’habitat. On peut en effet remarquer sur la figure 3 que lors de la période de conversion des incultes, 

de 1775 à 1975, les terres qui ne servaient pas directement à l’homme ont été transformée en cultures. 

C’est dans cette période que les tourbières, les prairies humides, et les landes ont drastiquement 

diminué, fragmentant et isolant les derniers patchs de ces habitats (Schtickzelle, 2003). Ces 

transformations rapides ne laissent pas l’occasion aux organismes de s’adapter (Templeton et al., 

1990).  
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1.2.1. Perte d’habitat et fragmentation : conséquences 

D’après des études empiriques, la perte d’habitat (fragmentation sensu lato) entraîne des conséquences 

négatives impactantes pour la biodiversité contrairement à la fragmentation sensu stricto qui pourrait 

même montrer des aspects positifs. Ces effets sont complexes à étudier (Schtickzelle, 2003). Par 

exemple, le bénéfice écosystémique de plusieurs petits patchs d’habitats serait supérieur au service 

rendu d’un fragment individuel (Haddad et al., 2015). 

D’autres observations de ces thématiques ont soutenu que la réduction des mouvements et de 

l’abondance des organismes, dus entre autres à la fragmentation, entraîne le déclin des populations et 

la perte de biodiversité (Haddad et al., 2015 ; Templeton et al., 1990). Par exemple, en 1992 en 

Wallonie, pour les papillons Lépidoptères, il était question de 16 espèces éteintes et 64 autres menacées 

sur 116 (Goffart & Baguette, 1992). Ou encore, l’étude de Schtickzelle et Baguette en 2003 à propos 

du comportement de réponse aux limites d’un patch d’habitat du Nacré de la bistorte Boloria eunomia 

(Anciennement : Proclossiana eunomia), qui a aussi montré qu’avec la fragmentation de l’habitat le 

comportement du papillon aux limites des patchs d’habitats a changé. Enfin, ils ont aussi déduit que 

lorsque le paysage est fragmenté et que la perméabilité des limites des patchs est faible, les papillons 

quittent davantage les plus petites parcelles que des grandes, tandis que dans les paysages continus où 

la perméabilité aux limites est élevée, cette relation n’est plus valable (Schtickzelle & Baguette, 2003). 

Figure 3 : Transformation des milieux 

humides en Ardenne Belge 

(Schtickzelle, 2003, p. 116). 

Figure 2 : Fragmentation et perte d'habitat 

  (Fahrig, 2003). 
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D’autres conséquences de la fragmentation se font ressentir au niveau du taux de succession des 

prairies qui sont affectées par l’augmentation de lumière et l’altération des banques de graines. En 

effet, cette scission de l’habitat modifie les flux biotiques mais aussi les flux abiotiques, tels que le 

rayonnement, le vent, l’eau, les nutriments, les échanges dans les cycles du carbone et de l’azote, etc. 

La fragmentation dégrade donc de manière générale les écosystèmes. En plus de diminuer la 

persistance, la richesse et le mouvement des espèces, elle diminue la rétention en nutriment et la 

dynamique trophique (Haddad et al, 2015 ; Saunders et al., 1991).  

De plus, pour survivre chaque espèce nécessite d’avoir un domaine vital de taille minimum avec 

l’entièreté des ressources qui lui sont nécessaires. Avec la fragmentation et la perte d’habitat, la taille 

du domaine vital diminue et pourra mettre en danger l’espèce si sa dispersion est limitée et que la taille 

de son habitat passe sous ce seuil minimum (WallisDeVries, 2004). La dégradation des habitats 

entraîne donc des effets négatifs à plusieurs niveaux d’indicateurs de la biodiversité. D’abord au niveau 

des individus, jouant directement sur le taux de survie, de reproduction et de dispersion. Puis au niveau 

des populations, jouant sur leur taille, leur croissance et distribution et sur leur diversité génétique 

(Heinrichs et al., 2016 ; Legrand et al., 2021 ; Wilson et al., 2010). En effet, avec la diminution des 

éléments de dispersion, l’homozygotie augmente et donc, il y a peu d’amélioration du pool génétique 

et une faible diversité génétique. Etant donné que la dérive génétique devient de plus en plus élevée, 

il y a une augmentation de la fixation des allèles au fur et à mesure des générations. Cela affectera le 

fitness et par la suite la valeur adaptative, donc à terme la démographie des populations 

(Vandewoestijne et al., 2008). Et enfin, cela entraine des effets négatifs sur les espèces, jouant sur la 

richesse spécifique, l’interaction entre espèces et sur les chaînes trophiques (Heinrichs et al., 2016 ; 

Legrand et al., 2021 ; Wilson et al., 2010).  

Contrairement à ces effets presque immédiats, d’autres effets se font ressentir à retardement mais 

proportionnellement à la réduction de tailles des patchs d’habitats. Ceux-ci portent alors le nom de 

« dette d’extinction », de « décalage d’immigration », et de « dette de la fonction écosystémique » 

(Haddad et al., 2015). La dette d’extinction exprime le fait que certaines espèces peuvent, dans un 

premier temps, supporter le changement d'habitat, mais s'éteindre plus tard sans autre modification de 

l'habitat. (Kuussaari et al., 2009). Le décalage d’immigration exprime le fait que certaines espèces font 

une colonisation retardée (Brunet et al., 2021) et représente donc la différence de richesse d’espèces 

dans les habitats fragmentés. Enfin, la dette de la fonction écosystémique exprime les retards des 

fonctions écosystémique, en général, en raison de la fragmentation (Haddad et al., 2015). 



6 
 

On comprend alors que la perte d’habitat et l’isolation des patchs d’habitats représentent un danger 

pour la biodiversité selon plusieurs aspects et jouent un rôle central dans la persistance des espèces 

(Haddad et al., 2015). La capacité des fragments restant à maintenir la biodiversité et les services 

écosystémiques dépendent de la quantité et de la qualité de l’habitat laissé en fragments, en plus de 

leur degré de connectivité et de la manière dont ils sont affectés par les perturbations induites par 

l’homme (Haddad et al., 2015).  

1.3 Le défi des espèces soumises à une fragmentation sensu lato. Importance des modifications de 

la métapopulation, de la dispersion, et de la connectivité. 

Avec la fragmentation et la perte d’habitat, une quantité innombrable d’espèces qui avaient une 

structure de population sont forcées d’adopter une structure de métapopulation. Levins (1970) définit 

le terme « métapopulation » comme « terme désignant un ensemble de populations locales délimitées 

dans l'espace et couplées par un certain degré de migration » (Hanski et al., 2004, p.3) et est redéfinit 

par Hanski et al. (2004) comme « des entités discrètes (ou relativement discrètes) dans l'espace et ces 

populations locales interagissent par le biais de la migration et du flux génétique » (Hanski et al., 2004, 

p.3). Dans cette population de populations (Schtickzelle & Quinn, 2007), il y a des variations dans la 

génétique des individus et des populations, en plus des changements dans leur dynamique d’évolution. 

Il est donc important de ne pas négliger la biologie spatiale dans ce genre d’étude. Par exemple, l’étude 

de Schtickzelle, Mennechez, et Baguette (2006), à propos de la dépression de la dispersion due à la 

fragmentation de l'habitat chez le Nacré de la bistorte, montre que les réponses comportementales 

évolutives de dispersion ont été influencées par des forces de pressions de sélection allant dans des 

sens opposés et donnent une réponse moins intuitive. En effet, dans un paysage plus fragmenté, les 

papillons dispersent moins et ont une mortalité plus faible. Cela est dû à l’évitement de franchir les 

limites des parcelles et à leur déplacement plus linéaire dans la matrice (Schtickzelle, Mennechez & 

Baguette, 2006).  

 

Dans l’optique de considérer la biologie spatiale, la théorie de la biogéographie des îles sert à faire 

l’analogie entre les « îles » dispersées à travers une « mer » et les « patchs d’habitats naturels » 

dispersés à travers une « matrice d’habitat transformée par l’homme » pour tenter d’expliquer les 

extinctions. (Haddad et al, 2015). Cependant, à la différence de la théorie dynamique de la 

biogéographie des îles de MacArthur et Wilson en 1967, la théorie de métapopulation permet d’étudier 

différentes espèces dans un même paysage en différenciant leurs réseaux de patchs (Hanski et al., 

2004). Pour reconnaitre l’existence de la dynamique de métapopulation, le processus doit répondre à 

différentes conditions comme : (1) les patchs d’habitats propices à la population sont spatialement 
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séparés par des habitats inadéquats ce qui donne une distribution discrète (ou presque) d’habitats 

favorables ; (2) les populations des différents patchs montrent une certaine asynchronie dans leur 

dynamique ; (3) les populations des différents patchs sont liées par la dispersion (Schtickzelle & Quinn, 

2007).  

 

La dynamique des métapopulations offre l’opportunité aux populations locales menacées d’extinction 

de persister, grâce aux disperseurs et à la fluctuation asynchrone qui évitent l’extinction générale. En 

effet, les espèces subissent alors des extinctions locales, mais persistent au niveau régional grâce aux 

recolonisations par les disperseurs (Holyoak & Lawler, 1996). La démographie des populations est 

donc directement influencée par l’intensité de la dispersion dans la métapopulation (immigration et 

émigration), par les processus locaux comme la natalité et la mortalité et par la synergie de ces 

processus locaux et régionaux pertinents (Schtickzelle & Baguette, 2003 ; Hanski, 1991, 1999 ; 

Thomas & Kunin, 1999). D’ailleurs, un des deux paradigmes principaux concernant la conservation 

aborde la structure de la métapopulation (WallisDeVries, 2004).  

 

Dans le but d’élaborer au mieux des directives de conservations, il alors est possible de mesurer 

l’abondance et la viabilité de ces métapopulations (Radchuk, 2012 ; Schtickzelle, 2003). Il existe 

différentes méthodes et approches, dont la méthode « CMR » (Capture-Marquage-Recapture) et les 

modèles de PVA « Population Viability Analysis ».  

1.4 Le cas de Boloria eunomia, les connaissances majeures accumulées.  

Etant donné que Boloria eunomia est considéré comme vulnérable et protégé par la loi en Wallonie 

(MNHN & OFB, 2003-2023 ; WALLONIE.BE, 2019 ; Baguette et Goffart 1991 ; Goffart et al., 1992 

; Schtickzelle, 2003), en plus des connaissances que nous avons acquises sur ce papillon et sur son état 

(par exemple : Schtickzelle, 2003 ; Schtickzelle & Baguette, 2003 ; Turlure et al., 2010), il s'agit d'une 

espèce idéale pour une étude de conservation (Schtickzelle & Quinn, 2007 ; Radchuk et al., 2012 ; 

LKescimon 1992). 

Boloria eunomia, relique glacière (Udvardy,1969) communément appelé « Nacré de la bistorte», est 

spécialiste de la bistorte Bistorta officinalis (Anciennement : Polygonum bistorta L.), sa plante hôte. Il 

s’en nourrit exclusivement durant sa phase larvaire et adulte (Schtickzelle, 2003). En Europe 

occidentale, ce papillon est un spécialiste des prairies humides non fertilisées ou dans les tourbières, 

contrairement à sa plante hôte qui a une grande distribution (Neve et al., 1996a ; Schtickzelle, 2003 ; 

Turlure et al., 2010). Malheureusement, ce papillon voit son habitat fragmenté par les pratiques 

culturales modernes donnant lieu à des pâturages améliorés ou des plantations d'épicéas Picea abies 
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(L.) (Schtickzelle & Baguette, 2003). C’est d’ailleurs le cas pour la métapopulation dans le Plateau des 

Tailles au sud de la Belgique (Schtickzelle & Baguette, 2003).  

En ce qui concerne les conditions idéales de l’espèce, il leur faut une couverture suffisante de bistorte 

leur servant de nourriture et de zones de reproduction, en plus de touffes de Deschampsia cespitosa 

servant de cachettes aux chenilles, et leur permettant d’assurer leur thermorégulation. Ils patrouillent 

davantage lors des jours avec une faible vitesse de vent, peu de nuages et une température aux alentours 

de 15 °C (Turlure et al., 2009, 2010). On comprend alors que B. eunomia est un papillon aux exigences 

d’habitats particulières. Déjà, on sait, grâce à l’étude de 2010 de Turlure et al. que la taille de la 

population adulte va dépendre de la qualité d’habitat et de la disponibilité des ressources lors de l’état 

larvaire. Il faut aussi que la plante hôte soit reprise dans la zone considérée comme « habitat ». Pour 

les adultes, il est intéressant de prendre en compte la structure de la lisière ligneuse, la densité des 

touradons, et l’abondance des fleurs de bistorte leur servant de nourriture (Turlure et al., 2009). 

L’occupation de la zone par les papillons adultes dépend de l’abondance et de la répartition des 

ressources alimentaires. Par ailleurs, si ces dernières sont peu présentes, les individus auront tendance 

à augmenter leur surface alaire (Turlure et al., 2009). D’autre part, la taille potentielle de la population 

est généralement proportionnelle à la surface de l’habitat, due à la capacité de charge qui y est liée 

(Turlure et al., 2010). 

1.5 Il reste un élément à approfondir : la qualité d’habitat. 

1.5.1. Définition de la qualité d’habitat  

Comme vu précédemment, la qualité et la configuration de l’habitat a un impact sur la démographie 

des populations (Radchuk, WallisDeVries, & Schtickzelle, 2012). Cependant pour déterminer la 

qualité de l’habitat et ainsi cibler les plans de conservation, l’habitat en lui-même doit être précisé. La 

définition de la qualité d’habitat n’est pas aisée, car il y a déjà des divergences sur la définition de 

l’habitat en lui-même étant donné qu’il est multidimensionnel, rassemblant les conditions et 

interactions des organismes et environnement en son sein (Turlure et al., 2009). Pour une utilisation 

plus précise de l’habitat et de ces caractéristiques, il est intéressant de détailler et de différencier les 

concepts de l’habitat « structurel » et « fonctionnel ».  

L’habitat structurel s’étend généralement à la composition et à l’arrangement de la matière physique 

abiotique et biotique dans l’espace et dans le temps. En d’autres mots, l’habitat structurel offre les 

ressources et accueille les interactions biotiques (Byrne, 2007). Cela inclut entre autres : la surface et 

la structure de la parcelle, mais aussi la connectivité entre les sites (WallisDeVries, 2004). En effet, 

pour parler du réseau de ces habitats, le terme « connectivité structurelle » est parfois utilisé. Celui-ci 
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représente la quantité physique et la distribution spatiale d’habitat approprié (Auffret et al., 2017 ; 

Haddad et al., 2015 ; Kimberley 2021 ; McGuire et al., 2016). Pour résumer, on distingue alors 

l’habitat du « non-habitat » appelé matrice (Vanreusel & Van Dyck, 2007).  

Cependant, pour inclure au mieux l’habitat dans les analyses de viabilité de population, entre autres 

pour les mesures de conservation, il ne faut pas se limiter à l’un ou l’autre facteur comme la plante 

hôte, mais sur l’ensemble des conditions et ressources nécessaires au cycle de vie des individus dans 

une dimension spatiale appropriée (Turlure et al., 2010, J Insect Cons ; Vanreusel & Van Dyck, 2007). 

Cela équivaut à faire référence à la niche écologique de l’espèce (Dennis et al., 2003 ; Turlure et al., 

2009). C’est d’autant plus important lorsque la répartition des ressources est complexe et implique 

différents types de végétation (Vanreusel & Van Dyck, 2007). C’est ce que veut cerner l’habitat 

fonctionnel et la connectivité fonctionnelle qui sont basés sur les ressources et sur la capacité des 

espèces et de certaines ressources à disperser efficacement entre les parcelles d’habitats (Kimberley 

2021 ; Vanreusel & Van Dyck 2007 ; Singer 1972 ; Turlure et al. 2009 ; Turlure et al. 2010). Par 

exemple, pour le papillon Callophrys rubi les zones d’intérêt pour l’étude ont été délimitées en fonction 

de tous les différents types de végétation et des ressources nécessaires à l’espèce, à la place de prendre 

en compte uniquement les patchs avec la présence de la plante hôte (Vanreusel & Van Dyck, 2007).   

La qualité d’habitat peut alors être définie par la qualité, l’abondance et la disponibilité des différents 

éléments inclus dans l’habitat fonctionnel (Turlure et al., 2019). 

1.5.2. L’impact de la qualité d’habitat sur la démographie des populations 

Singer a établi le rôle clé de la disponibilité en nourriture dans la dynamique de population en 1972. 

Depuis, pour évaluer la taille des populations, l’habitat comprenant l’ensemble des ressources, en tant 

qu’habitat fonctionnel, est comparé à l’habitat structurel, ne reprenant que les zones incluant la plante 

hôte (Turlure et al., 2010, J Insect Cons). D’ailleurs, dans le cas de son étude de 2004, WallisDeVries 

dit que la surface de la parcelle, la présence d’un hôte spécifique, la surface totale et la connectivité 

entre les sites expliquent d’autant mieux l’occupation des parcelles (Radchuk, WallisDeVries, & 

Schtickzelle, 2012). Ces multiples facteurs influencent la nature de l’habitat qui est continu plutôt que 

binaire. Elle dit aussi qu’on ne peut pas classer les parcelles comme adaptées ou inadaptées. C’est pour 

les mêmes raisons que la gestion des parcelles est délicate. Il cite d’ailleurs Thomas et al. (2001) et 

Fleishman et al. (2002) qui pensent que la variation de la qualité d’habitat joue un grand rôle dans la 

dynamique des populations et doit donc être incorporée dans les modèles de métapopulations 

(WallisDeVries, 2004). Les récentes études se sont alors confrontées à cette nouvelle possibilité 

incluant la qualité d’habitat dans les facteurs expliquant les variations. Par exemple, Turlure et al. 
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(2010, Land Ecol) a mis en évidence différents types de mouvements qui seraient directement impactés 

par la qualité de l’habitat et de la disponibilité en ressources. Turlure et al. (2011) a aussi étudié 

l’importance fonctionnelle de différents éléments structuraux de la végétation et du microclimat sur 

des chenilles de deux espèces différentes de papillons, et a mis en évidence l’importance des conditions 

thermiques pour leur développement. Par ailleurs, l’étude de Kuussaari et al. sur le papillon Melitaea 

cinxia L. (1996) a montré que la perméabilité des limites des patchs change en fonction de la qualité 

de la matrice et influence les décisions de déplacements de certains organismes (Schtickzelle & 

Baguette, 2003).  

C’est pourquoi la conservation ou la restauration cherchent à augmenter la connectivité, la superficie 

et la qualité de l’habitat ou encore de réussir à combiner ces différents facteurs. Cependant, 

premièrement, l’application peut crucialement différer selon la configuration du réseau et de 

l’organisme ciblé (Radchuk, WallisDeVries & Schtickzelle, 2012). Deuxièmement, pour encore 

beaucoup d’espèces menacées, même si l’étude de la qualité d’habitat est nécessaire pour la mise en 

place d’un plan de gestion et est donc primordiale pour leur survie, cela reste une tâche difficile. Enfin, 

même si ces études de qualité d’habitat sont menées à bien, il faut encore déterminer les mesures de 

gestion appropriées pour améliorer les conditions (WallisDeVries, 2004). 

Pour résumer, la biodiversité est influencée par des éléments structurels et fonctionnels des 

écosystèmes. En effet, les espèces sont liées à la structure de l’habitat qui dépend à son tour des 

processus naturels en son sein (Sandström et al., 2006). De plus, les connectivités structurelles et 

fonctionnelles dépendent les unes des autres (Auffret et al., 2017 ; Haddad et al., 2015 ; Kimberley 

2021 ; McGuire et al., 2016). Au final, la qualité de l’habitat peut influencer la démographie et la 

répartition des espèces. Par conséquent, dans le cadre de cette étude, une réflexion se fera donc sur la 

disponibilité des ressources de l’habitat fonctionnel du papillon adulte B. eunomia, en plus de l’habitat 

structurel. Cette réflexion comprendra donc le microclimat sur base d’indices et de mesures, la 

composition et la structure de la végétation, la concentration des éléments du sol ou encore leurs effets 

additionnés. 

1.6  Mon objectif : définir un indice de qualité en corrélant les mesures de l’habitat avec 

l’abondance locale. 

L’étude de B. eunomia est d’application depuis 1992 et a déjà permis de nombreuses avancées dans 

leur conservation (Schtickzelle, 2003). La grande majorité de ces différentes études ont été menées sur 

des patchs d’habitats structurels comportant les plantes hôtes Bistorta officinalis servant de nourriture 

et de support pour les œufs en plus des touffes de touradons qui servent de refuge aux chenilles. 
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Cependant, certaines zones qui remplissent les conditions nécessaires au cycle de vie du papillon ne 

sont pas forcément habitées. En effet, selon de précédentes études, on remarque que se baser 

uniquement sur la plante hôte surestime la taille de l’habitat et donc par conséquent la taille de la 

population (Turlure et al., 2010). De plus, dans certains systèmes, le facteur de qualité d’habitat a une 

influence plus importante que la configuration de ce dernier (Dennis & Eales, 1999 ; Fleishman et al., 

2002 ; Turlure et al., 2009). La question est donc de savoir si le fait de tenir compte de l’habitat 

fonctionnel permettrait d’avoir une meilleure estimation des zones habitées et ainsi de mieux cibler la 

conservation. L’idée serait alors de créer un indice de qualité d’habitat reprenant toutes les différentes 

ressources et conditions nécessaires au papillon.  

Dans l’espoir de participer à cet objectif, cette recherche de mémoire tentera de définir les différents 

facteurs nécessaires à l’élaboration de l’indice de qualité d’habitat pour le stade adulte de B. eunomia. 

Pour ce faire, l’étude ciblera la plus grande population du Plateau des Tailles sur le site de la « Fange 

de Pisserotte » pour avoir un assez grand nombre de données. Et tout comme notamment l’étude de 

Vanreusel et Van Dyck (2007), une méthode CMR basée sur l’espace qu’occupent les individus de 

cette population permettra une telle récolte de données.  

À la suite des études déjà réalisées (Turlure et al., 2009 ; 2010) et des premières observations de 

découvertes de terrain, nous nous attendons à avoir du papillon là où il y a évidemment de la bistorte 

et des touradons en zone de tourbière et prairie humide. Cependant, nous nous attendons à certaines 

variations de densité d’individus sur les zones en fonction de la qualité et de la disponibilité des 

ressources, mais aussi en fonction d’autres facteurs tels que l’humidité, la température de l’air, 

l’humidité du sol, la distance par rapport aux cours d’eau et la diversité ou enfin la composition de la 

végétation.  
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A la suite de cette réflexion, des hypothèses sont émises :  

- H0 : Aucun facteur, autre que la présence des bistortes et des touradons en zone humide, n’est 

nécessaire pour définir la présence de l’imago du papillon Boloria eunomia. 

- H1: Ajouter d’autres facteurs à la présence des bistortes et des touradons en zone humide 

permettra d’élaborer de meilleures prédictions sur la présence de l’imago du papillon Boloria 

eunomia.  

o H1.a. : Considérer l’impact qu’a la température de l’air (microclimat) en plus de 

l’habitat structurel permettra d’élaborer de meilleures prédictions sur la présence de 

l’imago du papillon Boloria eunomia. 

o H1.b. : Considérer l’impact qu’a l’humidité de l’air (microclimat) en plus de l’habitat 

structurel permettra d’élaborer de meilleures prédictions sur la présence de l’imago du 

papillon Boloria eunomia. 

o H1.c. : Considérer l’impact qu’a l’humidité du sol (microclimat) en plus de l’habitat 

structurel permettra d’élaborer de meilleures prédictions sur la présence de l’imago du 

papillon Boloria eunomia. 

o H1.d. : Considérer l’impact qu’a la composition et la structure de la végétation en plus 

de l’habitat structurel permettra d’élaborer de meilleures prédictions sur la présence de 

l’imago du papillon Boloria eunomia. 

o H1.e. : Considérer l’impact des caractéristiques qu’induisent les indices de végétation 

sur les concentrations des éléments, le pH et la composition du sol permettra d’élaborer 

de meilleures prédictions sur la présence de l’imago du papillon Boloria eunomia 

NB : Ces hypothèses ne sont pas restrictives. C’est-à-dire que l’effet d’un facteur pourrait 

être d’application sans pour autant exclure les autres facteurs. Les impacts pourraient donc 

être conjoints ou en synergie.  

Il serait aussi intéressant de comparer les différences d’occupation de l’espace et d’utilisation des 

ressources des femelles et des mâles.  
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2. Matériel et méthodes 

Pour ce mémoire, nous allons observer les individus de la population de Boloria eunomia du site 

« Pisserotte ». L’objectif est d’étudier le site, non pas de façon binaire en zones habitables distinctes, 

mais en réseau continu en considérant différents niveaux de qualité d’habitat. Pour ce faire, il est 

nécessaire de déterminer les variables qui influencent cette qualité d’habitat. En plus de ce que l’on 

connait déjà sur les larves, on pourrait alors comprendre quels sont les éléments essentiels pour le stade 

adulte de B. eunomia.  A terme, nous pourrions potentiellement construire un indice, ou autres outils, 

exprimant la qualité d’habitat pour l’entièreté des stades du cycle et servant à cibler la conservation et 

la restauration.  

2.1. Conditions  

2.1.1. L’espèce étudiée Boloria eunomia 

Comme dit précédemment, Boloria eunomia, relique glacière, spécialiste des prairies humides et 

principalement de la bistorte Bistorta officinalis (Anciennement : Polygonum bistorta L) a des 

exigences particulières quant à ces conditions environnementales (Udvardy,1969 ; Schtickzelle, 2003, 

Turlure et al.,2009, 2010). 

 
Figure 4 : Photographie de B.eunomia. Marine Nardellotto 

En ce qui concerne leur apparence physique, on remarque un léger dimorphisme sexuel étant donné 

que les mâles sont en moyenne plus petits et plus brillants. Cependant, tous montrent des ailes orange 

de 20 à 23 mm avec des dessins noirs vifs en forme de V sur le bas des ailes. Le dessous des ailes 

caractérise l’espèce par une ligne d’ocelles à centre blanc sur le même fond orange mais plus clair, 

comme l’on peut voir sur la figure 4 (Schtickzelle, 2003 ; Higgins et Riley 1970, Higgins et Hargreaves 

1983, Bink 1992). Il existe aussi des différences de comportements dans la mobilité et la reproduction 

selon le sexe. Les femelles sont plus susceptibles d’émigrer et de se disperser loin que les mâles. 

Cependant, les mâles bougent beaucoup sur les patchs, mouvement appelé « vol de patrouille », dans 

le but de trouver des partenaires sexuelles. En effet, ces différences sont entre autre dues à leur stratégie 
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de reproduction. Les femelles ne s’accoupleraient qu’une fois à la différence des mâles qui essayeraient 

de s’accoupler avec chaque femelle qu’ils rencontrent. Les femelles rapidement fécondées pourront 

alors choisir les meilleures zones de pontes. Selon la densité de femelles disponibles et des autres 

mâles compétiteurs, les mâles doivent investir plus ou moins de temps et d’énergie dans les 

mouvements entre les patchs de populations (Schtickzelle, 2003 ; Baguette et Nève 1994, Baguette et 

al 1996, 1998).  

Ce papillon polygame trouve ses partenaires de reproduction en patrouillant dans son habitat entre fin 

mai et début juillet (Baguette & Nève 1994 ; Baguette, Convié & Nève 1996 ; Schtickzelle, Le 

Boulengé & Baguette 2002 ; Schtickzelle, & Baguette, 2003).  Cependant, on remarque une différence 

d’occupation temporelle en fonction du sexe étant donné que les mâles apparaissent généralement 

avant les femelles. La période de patrouille des individus peut avoir tendance à être décalée avec la 

variation de conditions climatiques étant donné que son développement dépend de la température de 

l’air (Schtickzelle, 2003). De plus, étant donné qu’il y a une forte compétition entre mâles pour les 

femelles cela influence leur mobilité : les mâles restent dans une population à haute densité de 

femelles, et les femelles essayent d’échapper au harcèlement qu’elles subissent dans une population à 

haute densité de mâles (Baguette et Nève 1994 ; Schtickzelle, 2003).  

Les femelles adultes pondent leurs œufs par groupe sur les bistortes mais utilisent aussi d’autres plantes 

telles que Deschampsia cespitosa, Lotus pedunculatus, Veronica chamaedrys, Heracleum 

sphondylium et Festuca rubra (Schtickzelle, 2003). En ce qui concerne leur cycle de vie, les individus 

restent au stade d’œufs entre 12 et 18 jours. Le stade suivant de chenille dure entre 320 et 340 jours. 

Ces dernières vivent en groupe et réalisent une diapause de l’automne au début du printemps. Après 

la diapause, la chenille se remet à se nourrir, elle mue et est très sujette au parasitisme d’une espèce de 

guêpe du genre Cotesia. Finalement, une transformation durant de 12 à 18 jours sous forme de pupe à 

lieu, pour ensuite donner naissance au papillon adulte, imago, vivant entre 8 à 16 jours. Il n’y a qu’une 

génération d’adultes par an, et porte donc le nom d’espèce univoltine (Bink 1992 ; Schtickzelle, 2003 ; 

Tulure et al., 2010). Ce cycle de vie est illustré sur la figure 5.  

 
Figure 5 : Cycle de vie de B.eunomia (Schtickzelle, 2003) 
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2.1.2. Le lieu d’étude 

Le lieu d’étude se situe dans le Plateau des Tailles au sud-est de la Belgique (figure 6). Le réseau de 

patchs est situé dans la réserve naturelle de la Fange de Pisserotte. De précédentes études ont totalisé 

environ 2,5 ha d'habitats propices (Schtickzelle, Joiris, et al., 2007, p9).  

 
Figure 6 : Localisation du site d'étude en Wallonie (Auteur : Brans Victor) 

Le site est bordé d’un cours d’eau visible en surface. De plus, comme illustré sur la figure 7 le statut 

hydrique du site est influencé en fonction des apports permanents ou variables en eau (« WalOnMap, 

fichier écologique des essences, apport en eau », 2020). L’apport d’eau permanent correspond au 

contour du lit du cours d’eau longeant le site de Pisserotte. La plus grosse partie du site se trouve plutôt 

dans la zone d’apport d’eau variable, relatif aux pluies, saturation du sol en eau, et ruissellement.  

Figure 7 : Site d’étude en fonction de l’essence écologiques des apports d’eau (WalOnMap,2020) 
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Le site est principalement composé d’un sol paratourbeux et légèrement de sol tourbeux composé d’un 

sol limoneux avec une présence de cailloux qui est variable en fonction des zones : caillouteux dans la 

petite partie allongée est jusqu’à non caillouteux dans la grande partie ouest (figure 8). Le drainage est 

modéré sur l’ensemble du site sauf dans la région sud qui présente un drainage très pauvre 

(« WalOnMap, principaux types de sols en Wallonie », 2005).  

 
Figure 8 : Site d'étude en fonction des contextes écologiques marginaux et sensibles (Auteur : Victor Brans) 

2.2. Variables étudiées et expérimentation 

2.2.1. Mise en place des patchs de végétation homogène 

Tout d’abord, avant l’apparition des papillons, nous avons établi des patchs de végétations homogènes. 

Nous n’avons donc pas gardé les précédentes parcelles qui n’étaient pas en réseau continu et n’en 

n’avons même pas tenu compte pour ne pas être influencés. Pour l’élaboration des nouveaux patchs, 

il y avait certaines conditions : (a) la végétation était décrite comme homogène lorsqu'il y avait 

majoritairement la ou les mêmes espèces présentes lors d’une première vision globale ; (b) si le patch 

mesurait moins de 2m² plusieurs patchs pouvaient être assemblés représentant ainsi un patch 

hétérogène reconnu, constitué de certaines espèces en particulier ; (c) les variables physiques 

(ouverture, humidité du sol) devaient être à première vue semblables.  Pour ce faire, une première 

exploration était nécessaire dans le but de planter des bambous au centre des zones en les numérotant 

au fur et à mesure, et en prenant les coordonnées GPS de chaque piquet. Nous avons obtenu en tout 79 

patchs de végétations homogènes comme illustré sur la figure 9. Les parcelles 2-3-4-5, 26-27, 30-32, 

et 41-42 ont été fusionnées, la 45 a été supprimée et celles de 74 à 79 ont été rajoutées 2 jours plus tard 

suite à une remise en question de certains patchs (végétations et/ou ouvertures trop 
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similaires/différentes). Il faut donc en tenir compte pour faire correspondre les données de capture aux 

aires des différents patchs.   

Figure 9 : Subdivision en patchs continus du site d'étude "Pisserotte" (Auteur : Brans Victor) 

Cette division de la végétation s’est faite fin mai, avant la période de vol. Par conséquent, certaines 

espèces de plantes ne se s’étaient pas encore développées suffisamment pour les prendre en compte 

dans la division des patchs. Et donc, cela a induit une plus grande variation de végétations au sein de 

certains patchs  

2.2.2. Mesure de la qualité d’habitat 

Premièrement, il est important de définir les différentes variables pouvant entrer dans la définition de 

l’habitat fonctionnel du papillon adulte. Pour ce faire, il faut décrire le biotope, toutes les ressources 

et toutes les conditions potentiellement nécessaires à l’espèce. C’est pour cela que les variables 

suivantes ont été relevées : indice d’ouverture du patch, indice d’humidité du sol, nombre de touradons 

par quadrat de 1m², nombre d’inflorescences de bistorte par quadrat de 1m², relevé de végétation par 

quadrat de 1m², en plus des données de microclimat de 15 senseurs.  

Pour commencer, il est question de réaliser au minimum 3 quadrats par patch pour recenser la 

végétation présente. Un quadrat mesure 1m² et est divisé en 25 carrés égaux. Lors de chaque quadrat, 

nous recensons diverses informations dans un cahier de terrain. Tout d’abord, la détermination et la 

présence de la végétation dans chaque carré par quadrat, déterminée à l’aide d’une flore. En plus de 
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cela, l’ouverture du patch et l’humidité perçue du sol sont estimées à l’aide d’indices uniformisés par 

l’équipe de terrain étudiant le sujet sur le Plateau des Tailles. L’ouverture est décrite par un indice 

allant de 0 (fermé) à 10 (ouvert) et l’humidité perçue du sol est décrite par un indice allant de 1 à 5, 

illustrant un gradient d’un sol sec à un sol gorgé d’eau. Ensuite, nous comptons par quadrat le nombre 

d’inflorescences sous différents états (boutons, fleurs, ou fanées) et le nombre de touradons sous 

différentes tailles et aspects (petit, moyen, grand, ou constitué de mousse). De plus, une photo et un 

relevé GPS sont aussi réalisés pour chaque quadrat.  

Pour réaliser une étude plus approfondie, il est possible de déduire des paramètres physicochimiques 

de l’environnement à l’aide des indices d’Ellenberg par la détermination de la végétation. Ces indices, 

via une graduation, lient la composition et la structure des communautés végétales à 7 facteurs 

environnementaux principaux : 3 variables climatiques : régime de lumière (L), températures (T) et 

continentalité du climat (C), et 4 variables physiques : humidité des sols (F), pH (R), disponibilité des 

nutriments (N) et concentration de sel (S) (Pignatti et al, 2001). Dengler et al. ont redéveloppé ce 

système d’indices pour qu’ils soient cohérents pour l’Europe en standardisant 31 systèmes de valeurs 

indicatrices de pays européens sur une échelle continue allant de 0 à 10 pour 5 dimensions écologiques 

(M appelé F ici, N, R, L et T). Cette étude a même étendu l’idée de prendre en compte la largeur de la 

niche écologique. Ces nouveaux indices, appelés EIVE, seront utilisés pour notre recherche (Dengler 

et al., 2023).  

D’autre part, 15 senseurs électroniques sont disposés tous les 5 patchs environ, essayant ainsi d’en 

quadriller la zone. Ceux-ci servent à mesurer les données microclimatiques de températures (°C) et 

d’humidité de l’air (pourcentage d’humidité) pour chaque patch ciblé à intervalles de 30 minutes. Pour 

avoir ces données par jour, ou sur la totalité de la période de vol, il faudra réaliser une moyenne.  

2.2.3. Mesure de l’abondance d’individus adultes  

Lors de la période de vol des papillons adultes (de fin mai à fin-juin), une méthode Capture-Marquage-

Recapture (CMR) est communément mise en place avec les équipes travaillant sur le Plateau des 

Tailles pour avoir un suivi de la démographie des populations connues (anciennement recensées). En 

y participant, nous savons obtenir le nombre de papillons de chaque sexe en fonction du numéro de 

patch sur la totalité de la période de capture. Il faut donc tenir compte des conditions de base de cette 

méthode, nécessaires à l’analyse statistique qui produit les paramètres démographiques : (a) Tout 

d’abord, la marque individuelle doit être permanente et visible à chaque capture ; (b) Ensuite, les 

paramètres démographiques de survie et de natalité, ainsi que la détectabilité, sont identiques pour tous 

les individus d’un même groupe, les mâles et les femelles étant séparés en deux groupes car ils diffèrent 
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dans leurs caractéristiques et fitness ;(c) Cela induit l’hypothèse qu’il n’y a pas d’émigrations 

temporaires car si les individus ne sont pas présents, leur détectabilité est de 0 ; (d) Enfin, étant donné 

que les organismes étudiés ne sont pas séssiles, on émet l’hypothèse que les individus se mélangent 

aléatoirement, ce qui nous permet de ne pas obligatoirement devoir couvrir l’entièreté de la zone lors 

des sessions de capture (Schtickzelle, 2003 ; Turlure et al. ,2017).  

A ces conditions, il faut ajouter d’autres conditions propres à notre recherche : (a) le numéro de patch 

utilisé pour la méthode CMR correspond ici au numéro de nos bambous et, malgré que les patchs 

soient contigus, ils sont déterminables grâce à la différence de végétation et à la carte présentée (figure 

9), (b) réaliser une trajectoire spatialement constante déterminée pour l’échantillonnage du site de sorte 

à ne pas passer plusieurs fois sur les différents patchs, et ainsi avoir un nombre de captures d’individus 

par patch non biaisé.  

Pour avoir suffisamment de données, une session de CMR a été réalisée par jour à chaque fois que les 

conditions météorologiques le permettaient. En effet, il faut que les conditions de vol du papillon adulte 

soient respectées (cfr 1.4).  

2.3. Analyses statistiques 

2.3.1. Tri des données 

Tout d’abord, différentes sortes de données ont été relevées : les données de quadrats de végétation 

avec les descriptions de la flore, les données CMR avec différentes informations sur les papillons, les 

données microclimatiques de température (°C) et d’humidité (%) des senseurs mesurées toutes les 30 

minutes, et des estimations des conditions d’humidité et d’ouverture.  

Premièrement, la partie des données exprimant l’occupation des espèces végétales sur un quadrat de 

1m² divisé en 25 carrés est analysée séparément des autres données de végétation. Pour ce faire, nous 

utilisons les indices d’Ellenberg calculés à partir d’une moyenne européenne appelée alors EIVE 

(Dengler et al., 2023).  

𝐸𝑧𝑦 =
∑ 𝑃𝑖 ∗ 𝑋𝑦𝑖

𝑛
𝑖=1

∑ 𝑃𝑖
𝑛
𝑖=1

 

où Ezy= indice d’Ellenberg du quadrat z correspondant au facteur environnemental y,   P= poids de 

l’espèce i (c'est-à-dire : abondance de l’espèce i divisée par la largeur de la niche de l’espèce i), Xyi= 

indice d’Ellenberg correspondant à l’espèce végétale i pour le facteur y, et n correspondant au nombre 

d’espèces dans le quadrat z.  Grâce à cela, on multiplie le ratio de l’abondance sur la longueur de la 

niche par l’indice d’Ellenberg pour chaque espèce. Cela nous donne une moyenne pondérée modifiant 
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le poids d’une espèce en fonction de son abondance et de la largeur de sa niche (le poids est plus grand 

si l’espèce est abondante et que la niche est étroite). Pour travailler ensuite à l’échelle des patchs, il 

suffit de moyenner les différents quadrats réalisés par patch. Au vu de la période, il y avait cependant 

certaines espèces qui étaient plus difficiles à identifier avec certitude. Nous avons donc réalisé deux 

types d’indices, ceux avec l’entièreté des données de végétations comprenant les incertitudes, et ceux 

avec uniquement les données identifiées précisément.  

Le même travail a été réalisé en remplaçant les plantes difficilement identifiées dans un quadrat, donc 

pour lesquelles il reste encore des incertitudes, par « NA » pour observer s’il y a de fortes différences 

dues à des problèmes d’identification. Ensuite, l’ensemble des données de végétation, comprenant les 

indices d’Ellenberg calculés ci-dessus, mais aussi la description de l’ouverture, de l’humidité, le 

nombre d’inflorescences de bistorte (quel que soit leur stade) et le nombre de touradons (de tailles et 

types différents) sont reprises dans un tableau résumant les informations à l’échelle des patchs et non 

des quadrats. En effet, étant donné que nous avons entre 3 et 5 quadrats par patch et que l’étude de nos 

papillons se fait à l’échelle des patchs (et non des quadrats), nous avons dû faire une moyenne de nos 

données obtenues des quadrats vis-à-vis du patch. 

Ensuite, concernant les données CMR, comme dit précédemment, seule une partie de ces relevés nous 

intéresse : l’abondance des papillons sur chacun des patchs en fonction de leur sexe. Cependant, cette 

dernière n’est pas directement estimable. En effet, cette méthode a été établie pour mesurer la taille de 

populations, des entités pour lesquelles les mouvements de dispersions sont limités. Au sein du site de 

Pisserotte, étant donné des nombreux mouvements existants entre les patchs établis, les individus qui 

s’y trouvent forment une et même population. Les conditions de l’application CMR ne sont par 

conséquent pas respectées car appliquées pour les patchs où les échanges par émigrations temporaires 

sont fréquents.  

Nous travaillerons alors en (1) « répartition relative de papillons par patch » ou en (2) « densité de 

papillons observés ayant récemment émergés par patch » et non en « nombre de papillons par patch ». 

En effet, les futurs modèles seront différents s’ils tentent d’exprimer l’utilisation du paysage pour la 

qualité d’habitat représentatif pour le stade adulte uniquement (répartition relative en variable réponse) 

ou pour l’entièreté du cycle (émergence de jeunes papillons adultes en variable réponse). Tout d’abord, 

la première variable réponse est employée pour décrire la fréquentation des zones des individus durant 

le stade adulte. Ceux-ci cherchent alors des ressources fonctionnelles propres à leur stade. Les adultes 

convoitent des ressources nutritives (inflorescences de bistorte), des ressources de reproduction (site 

de ponte pour les femelles et présence de femelles pour les mâles) et potentiellement des ressources 
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liées au milieu favorisant les conditions de vie. Ensuite, si pour estimer la qualité d’habitat global nous 

considérons l’émergence des papillons, c’est simplement parce que cette variable réponse décrit le site 

de naissance et donc un habitat suffisamment bon pour y avoir fait un cycle complet. Notre meilleur 

proxi pour estimer l’émergence est de prendre en considération uniquement les individus capturés 

(C/R= C) d’âge 1 (Age=1) pour chacun des sexes. En effet, étant donné que ces papillons bougent peu, 

lorsque l’on capture pour la première fois de jeunes individus, ceux-ci se trouvent encore sûrement 

sur/proche de leur lieu d’émergence. Attention, il est important de différencier les sexes pour les 

calculs au vu de leurs comportements et leurs détectabilités différentes. 

Pour réaliser cela, il nous suffira de calculer :  

(1) 𝑅𝑖𝑝 =
𝐼𝑝

∑ 𝐼𝑝
𝑦
𝑝=1

  

Où Rip = répartition relative d’individus (I), mâles ou femelles, par patch (p), Ip = Nombre 

d’individus (I) d’un même sexe présent à un moment ou l’autre sur le patch (p) durant l’entièreté de 

la période de vol, y = nombre de patchs (72).  

 

(2) 𝐷𝑖𝑝 =  
𝐼𝑝

𝐴𝑝
   

Où Dip = densité relative d’individus (I), mâles ou femelles, d’âge 1 (Age=1, i.e. ayant récemment 

émergés) capturés pour la première fois dans un patch (p) , Ip = Nombre d’individus (I) d’un même 

sexe d’âge 1 (Age=1) capturés pour la première fois dans un patch (p), Ap= Aire (A) du patch (p) 

déterminé par un logiciel géographique (Q-Gis) lors de la réalisation de cartes.  

En ce qui concerne les données des senseurs, nous travaillons d’abord en fonction de la date des relevés 

pour chaque senseur en prenant la moyenne, les quantiles 0,9 et 0,1 en tant que maximum et minimum 

et la différence entre ces deux extrêmes. Travailler avec des quantiles permet l’exclusion des données 

aberrantes provenant de problèmes techniques ou autres. Un premier choix fut de prendre les quantiles 

0,975 et 0,025 mais certaines données de pourcentages d’humidité restaient inadéquates. En prenant 

0,9 et 0,1, nous conservons tout de même 80% des données et nous excluons les plus grosses 

anomalies. De plus, étant donné que l’étude de nos papillons se fait sur toute la période de vol et à 

l’échelle des patchs, une autre sélection est de résumer l’ensemble de la période de vol en faisant la 

moyenne de ces données pour chacun des senseurs correspondant chacun à un patch. Nous obtenons 

donc des données microclimatiques d’humidité et de température moyennées sur l’ensemble de la 

période d’observation pour certains patchs. 
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2.3.2. Choix des variables - création de modèles 

a. Choix des variables  

Tout d’abord, nous réalisons une première exploration des données à l’aide de graphes de quelques 

variables explicatives (ggplot), telle que pour comparer les différents types de touradons selon les 

patchs, mais aussi la différence entre les indices d’Ellenberg avec et sans la prise en compte des 

incertitudes (AnnexeI.a.). De plus, nous réalisons deux analyses en composante principale (ACP) des 

variables réponses (la densité de mâles et de femelles lors de l’émergence ou la répartition relative 

selon les sexes) et des variables explicatives (indice de l’ouverture des patchs, la moyenne du nombre 

d’inflorescences par patch, indice d’Ellenberg de luminosité, de température, d’humidité, de pH et de 

nutriments du sol, la somme des grands touradons de taille 2 et 3) (Annexe I.b.). Mais nous réalisons 

aussi une analyse des correspondances sans tendance (Detrended correspondence analysis, DCA), 

représentant la végétation présente dans les quadrats et la répartition des patchs du site de Pisserotte 

selon un potentiel gradient (AnnexeI.c.). 

Certains choix sont alors posés tels que prendre la somme des moyennes du nombre de touradons de 

grandes tailles (2 et 3) plutôt que la moyenne du nombre total de touradons toutes tailles confondues. 

En effet, le nombre total cache de l’information car prendre en compte des touradons très petits ne 

rentre pas dans les conditions microclimatiques nécessaires pour les larves décrites par Camille Turlure 

et al. en 2019 et donc ils ne sont sûrement pas attrayants pour les femelles adultes. D’autre part, nous 

prenons les indices d’Ellenberg calculés à partir de l’entièreté des données sans exclure les incertitudes 

car la différence est minime. Il est à remarquer que l’indice d’humidité est négligé étant donné que les 

valeurs peuvent être subjectives et biaisées par la météo journalière et qu’il y a une très faible variation 

entre les patchs ce qui n’apporte pas d’informations supplémentaires. En outre, les données de senseurs 

ne seront pas utilisées étant donné que nous avons seulement 15 points de relevés. Cela rajouterait des 

variables explicatives tout en diminuant le nombre de patchs utilisables dans les analyses et donc 

diminuerait le pouvoir statistique. Nous prenons conscience que nous risquons une erreur statistique 

de type II lorsque ces données sont négligées. En effet, une erreur de type II advient lorsque l’étude 

jauge qu’il n’y a pas d’effets significatifs d’une variable alors qu’il y en a un (Akobeng, 2016). 

Dans la même optique d’augmenter le pouvoir statistique en diminuant le nombre de variables 

explicatives, une matrice de corrélation est établie pour définir si le regroupement de certaines 

variables à lieu d’être. Lorsque des variables sont corrélées et apportent des informations analogues, 

une ACP est réalisée pour les réunir selon un axe reprenant au maximum l’information et transformant 

les valeurs correspondantes en coordonnées utilisables dans les modèles.  Entre autres, nous savons 

que la densité de mâles et de femelles est fortement corrélée. Cependant, il y a environ 25-30% de 
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variations qui ne sont pas expliqués par cette corrélation et nous observons alors plus ou moins 

d’individus adultes mâles qu’attendu. A la place de réaliser une ACP, il est alors possible d’étudier 

directement ce résidu dans nos modèles en prenant en compte la présence des femelles et donc les 

variables qui y sont déjà associées pour tenter d’expliquer les autres facteurs que les mâles recherchent.  

b. Méthode de création des modèles 

Pour construire nos modèles, nous utilisons la technique de comparaison d’AICc sur des combinaisons 

de variables différentes. L’AICc est une version corrigée, pour induire une pénalité plus forte lors des 

petits échantillons, du critère d’information d’Akaike (AIC) (Brewer et al., 2016). Ce dernier est l’un 

des outils statistiques les plus connus et acceptés dans la sélection de modèles. Semblable au principe 

du maximum de vraisemblance l(θ), il évalue les paramètres d’un modèle préalablement construit 

(Cavanaugh et al.,2019). Il est défini tel que :  

𝐴𝐼𝐶 =  −2𝑙𝑜𝑔 𝑙(𝜃) + 2𝑝 (Brewer et al., 2016) 

Où l(θ) = estimation du maximum de vraisemblance des paramètres du modèle, log l(θ) = logarithme 

de vraisemblance correspondante, 2p = pénalité en fonction du nombre de paramètres p (qui sont 

principalement des coefficients de régression lors de modèles linéaires) pour réduire les effets du 

surajustement (Brewer et al., 2016).  

Nous utilisons dans cette étude l’AICc, développé ci-dessous, à l’aide du package « MuMIn ». En 

effet, ce package contient des fonctions en vue de rationaliser la sélection de modèles et effectuer la 

moyenne des modèles suivant la théorie de l’AICc (Barton, 2023). 

𝐴𝐼𝐶𝑐 = 𝐴𝐼𝐶 +  
2𝑝(𝑝+1)

𝑛−𝑝−1
 (Brewer et al., 2016) 

Les meilleurs modèles sont donc ceux qui présenteront un AICc suffisamment petit (c’est-à-dire une 

différence d’AICc plus petite que 2 avec le meilleur modèle). Par après, une vérification des conditions 

d’homoscédasticité, de normalité et de recherche de potentiels outliers est établie pour tester la 

pertinence des meilleurs modèles (AnnexeII.a.). Nous réalisons ces vérifications à l’aide de graphe. 

Pour ce qui est de l’homoscédasticité, nous contrôlons que le nuage de point représentant les résidus 

suit la ligne d’homoscédasticité suivant une répartition équitable de part et d’autre de la ligne. Cette 

vérification traduit une variance des résidus constante, une condition nécessaire pour les régressions 

linéaires. Pour la normalité, nous nous assurons que la distribution des résidus suive au mieux une 

distribution normale théorique. Pour ce qui est de la vérification des potentiels outliers, nous réalisons 

les graphes des tests de « leverage » et de « Cook's distance ». Les valeurs des points pour ces graphes 

doivent être en dessous de 1, et au mieux sous 0,5 pour la distance de Cook, pour ne pas être 
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considérées comme outliers. Si nous obtenons trop d’ouliers, cela peut signifier qu’ils induiront des 

modifications importantes des caractéristiques des modèles (Besse, 2003 ; Carlsberg, et al.,2016). 

Plusieurs modèles sont donc construits pour tenter d’exprimer aux mieux les variables réponses 

d’émergences ou répartitions relatives des mâles, d’émergences ou répartitions relatives des femelles 

selon différentes variables explicatives. Les modèles sont imaginés de manière logique en fonction des 

ressources présumées nécessaires pour les différents sexes en y ajoutant d’autres facteurs 

microclimatiques et/ou variables pouvant expliquer l’utilisation des différents patchs. En effet, si les 

modèles sont construits pour les sexes différents, c’est simplement dû au fait que les mâles et les 

femelles adultes ne cherchent pas les mêmes choses, n’ont pas les mêmes ressources fonctionnelles. Il 

faut cependant faire attention aux relations multiples qui existent entre eux. En effet, étant donné que 

les mâles traquent les femelles, certaines variables expliqueraient la présence de mâles uniquement par 

effet cascade de la présence de femelles. Par exemple, les femelles chercheraient des sites de pontes 

adéquats incluant des touradons répondant à certaines conditions (Turlure, et al.,2019). La mise en 

place de simplification est alors nécessaire. Tout d’abord, grâce à l’élaboration d’une nouvelle variable 

réponse prenant en compte la forte corrélation entre la présence de mâle et de femelle. Cela est possible 

en étudiant l’impact des variables explicatives sur le résidu de cette corrélation. Ensuite, il est aussi 

possible d’utiliser la technique de simplification par l’ACP des variables corrélées, résumées à un 

même axe en tant que variables explicatives.  

c. Variables des modèles de fréquentation et de qualité d’habitat 

Pour exprimer la fréquentation du paysage, nous testons avec la technique de comparaison d’AICc la 

variable réponse de répartition relative des mâles ou des femelles avec les variables explicatives 

pouvant potentiellement influencer leur répartition au sein du paysage. Nous pensons alors aux 

variables expliquant ce que les papillons adultes pourraient chercher dans le milieu (indice d’Ellenberg 

de luminosité, de température, d’humidité, la corrélation entre les indices d’Ellenberg de pH et de 

nutriments du sol, indice de l’ouverture des patchs), aux ressources nutritives (la moyenne du nombre 

d’inflorescences par patch et la couverture de bistorte pour les femelles, regroupées étant donné la 

corrélation) et aux ressources servant à la reproduction (touradons et couverture de bistorte pour les 

femelles ainsi que la présence d’individus femelles pour les mâles) (1). Etant donné que la présence 

de femelles influe sur la présence des mâles, nous testons la variable réponse de répartition relative 

des mâles en y ajoutant la variable explicative de répartition relative des femelles (2). Pour simplifier 

le modèle mais aussi ces variables en fonction du résidu se rapportant à la droite de corrélation de la 

répartition relative des deux sexes (3),  
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(1) globalmodel2.1F<- lm(repartitionF ~ moyenne_Ouv_Perso + Axe1_corrBB+ Avg_EllenbergL 

+ Avg_EllenbergT  + Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + somme_grand_tourad ) 

(2) globalmodel2.2M<-lm(repartitionM~ moyenne_Ouv_Perso+ Avg_EllenbergL+ 

Avg_EllenbergT+ Avg_EllenbergF+ Axe1_corrRN+ moyenne_Tot_bistorte_floral+    

repartitionF) 

(3) globalmodel2.1M<-lm(Residufreq~ moyenne_Ouv_Perso+ Avg_EllenbergL+ 

Avg_EllenbergT+  Avg_EllenbergF+ Axe1_corrRN+ moyenne_Tot_bistorte_floral) 

En ce qui concerne la technique de comparaison d’AICc pour établir un modèle décrivant les variables 

utiles à la qualité d’habitat, nous utilisons comme variables explicatives les émergences d’individus 

capturés (C/R=C) d’âge 1 (Age=1) pour chacun des sexes étant donné que, comme dit précédemment, 

ce sont les données qui décrivent au mieux le site de naissance et donc un habitat suffisamment bon 

pour y avoir fait un cycle complet. Pour construire les modèles, nous pensons alors aux variables 

expliquant le milieu (les indices d’Ellenberg de luminosité, de température, d’humidité, la corrélation 

entre les indices d’Ellenberg de pH et de nutriments, et l’indice de l’ouverture des patchs), et aux 

conditions optimales des larves (la couverture de bistorte et les grands touradons) (1) (2). 

(1) globalmodel1.1F<-lm(emergenceF~ moyenne_Ouv_Perso+  Avg_EllenbergL+ 

Avg_EllenbergT+ Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN+ biss+ somme_grand_tourad) 

(2) globalmodel1.2M<-lm(emergenceM~ moyenne_Ouv_Perso+ Avg_EllenbergL+ 

Avg_EllenbergT+ Avg_EllenbergF+ Axe1_corrRN+ biss+ somme_grand_tourad) 

D’autre part, pour qualifier l’importance des différentes variables, nous réalisons un classement des 

poids des variables (« ranking de variable ») et d’un calcul de la moyenne du modèle (« model 

averaging»). Dès lors, avec la somme des poids des modèles dans lesquels se trouvent les variables, 

nous obtenons un poids relatif à chaque variable proportionnel à son importance pour expliquer les 

données. De plus, nous obtenons aussi l’information de l’influence positive ou négative sur la variable 

réponse.  

d. Modèles supplémentaires spatio-temporels en fonction des sexes 

De plus, en réalisant la méthode CMR lors du terrain, nous avons remarqué une différence 

d’occupation temporelle en fonction du sexe mais aussi une différence d’occupation spatiale. Comme 

précisé dans la littérature (cfr 2.1.1), les papillons adultes mâles émergent avant les papillons adultes 

femelles. En outre, en réalisant une trajectoire spatialement constante (visite ordonnée des patchs), 

nous avons aussi remarqué une différence d’occupation spatiale des imagos. En effet, en fonction du 

temps, certains patchs étaient déjà occupés par des femelles quand d’autres ne comptaient encore que 

des mâles. Nous créerons des modèles, testés par la fonction « Anova » pour analyser cela. 

Initialement, nous utilisons un lm exprimant les variables réponses de densités des individus adultes 
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mâles (1) et femelles (2) répartis selon les patchs en fonction de la date de capture et des patchs en tant 

que variables réponses.  

(1) linearModel3M <- lm(densiteM ~ Date * Patch)  

(2) linearModel3F <- lm(densiteF ~ Date * Patch ) 

Pour observer les tendances observées sur le terrain, nous réaliserons 6 cartes avec Q-Gis pour 

représenter la densité des individus adultes femelles et mâles au début de la période de vol, au milieu 

et à la fin. Le début de la période de vol correspond au premier tiers des données de capture triées en 

fonction des jours par patch, c'est-à-dire du 2 au 6 juin 2023. Ensuite, le milieu de la période de vol 

correspond au deuxième tiers des données de capture triées en fonction des jours par patch, c'est-à-dire 

du 7 au 12 juin 2023. Pour finir, la fin de la période de vol correspond au dernier tiers des données de 

capture triées en fonction des jours par patch, c'est-à-dire du 13 au 26 juin 2023.  

3. Résultats 

3.1. Corrélation de variables 

Selon la matrice de corrélation (figure 10) incluant les variables réponses et explicatives, nous 

remarquons qu’il y a différentes corrélations. Nous nous penchons uniquement sur les corrélations des 

variables qui expriment des informations analogues étant donné que le but est de simplifier ces 

variables. De plus, certaines corrélations sont sans doute aléatoires à cause du petit jeu de données ou 

provenant de relations multiples. Les deux premières corrélations prises en compte sont l’émergence 

de mâles (emergenceM) en fonction de l’émergence de femelles (emergenceF) et la couverture de 

bistorte, Bistorta officinalis, (biss) en fonction de la moyenne du nombre d’inflorescences par patch 

de cette même plante (moyenne_Tot_bistorte_floral). La troisième est la quantité de nutriments dans 

le sol décrite par un indice d’Ellenberg (Avg_EllenbergN) en fonction du pH du sol décrit lui aussi par 

un autre indice d’Ellenberg (Avg_EllenbergR). Ensuite, la température décrite (Avg_EllenbergT) par 

rapport à la luminosité (Avg_EllenbergL) ou à l’humidité (Avg_EllenbergF), exprimées toutes trois 

par un indice d’Ellenberg.  
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Figure 10 : Matrice de corrélation des variables de l'étude 

L’étude de ces variables à l’aide de la méthode de l’analyse en composante principale (ACP) nous 

simplifie ces corrélations selon un seul axe. Si l’axe reprend suffisamment d’informations (>80%), les 

valeurs selon cet axe seront utilisées dans les futurs modèles pour exprimer ces variables, à l’exception 

de la corrélation des sexes qui sera étudiée de manière spécifique. C’est donc le cas pour les 

corrélations entre la couverture de bistorte et la moyenne du nombre d’inflorescences par patch 

(80,8%) ainsi que entre la quantité de nutriments dans le sol et le pH du sol (85,4%). Les corrélations 

entre la température, la luminosité et l’humidité ne sont pas prises en compte (<80%).  

Subséquemment, la relation linéaire entre la fréquentation d’individus adultes mâles et la fréquentation 

d’individus adultes femelles est illustrée sur la figure 11. Etant donné que la présence de femelles 

explique très bien la présence de mâles dans les patchs, pour trouver ce qui influe en plus sur la 

présence des mâles, nous pouvons étudier ce qui fait varier les résidus entre les points et la droite de 

régression. Ces résidus deviennent alors une variable réponse permettant de mettre en évidence les 

autres facteurs expliquant la présence des mâles.  
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Figure 11 : Relation linéaire entre la fréquentation relative des individus mâles et femelles dans les patchs de Pisserotte 

durant la période de vol 2023 

3.2. Fréquentation des patchs par des individus adultes de sexes différents 

Conformément à la technique de comparaison d’AICc, nous observons les structures des différents 

modèles avec un delta supérieur à 2 pour chaque variable réponse testée :  

(1) Pour la répartition relative des femelles :  

Tableau 1: Meilleures associations des variables explicatives pour exprimer la répartition relative des femelles 

Meilleurs modèles linéaires (lm) AICc 

lm(repartitionF ~ moyenne_Ouv_Perso +  Axe1_corrBB  + Avg_EllenbergF + somme_grand_tourad ) -400,096 

lm(repartitionF ~ moyenne_Ouv_Perso +  Axe1_corrBB + Avg_EllenbergF) -398,789 

lm(repartitionF ~ moyenne_Ouv_Perso +  Axe1_corrBB + somme_grand_tourad) -398,311 

 

(2) Pour la répartition relative des mâles :  

Tableau 2 : Meilleures associations des variables explicatives pour exprimer la répartition relative des mâles 

Meilleurs modèles linéaires (lm) AICc 

lm(repartitionM ~ Axe1_corrRN +  moyenne_Tot_bistorte_floral  +    repartitionF) -490,853 

lm(repartitionM ~ moyenne_Tot_bistorte_floral  +  repartitionF) -489,402 

lm(repartitionM ~moyenne_Ouv_Perso+Axe1_corrRN+  moyenne_Tot_bistorte_floral  +    repartitionF) -489,319 

lm(repartitionM ~ Avg_EllenbergF + moyenne_Tot_bistorte_floral  + repartitionF) -439,199 
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(3) Pour la répartition relative des mâles selon le résidu de la corrélation avec la répartition relative 

des femelles : 

Tableau 3: Meilleures associations des variables explicatives pour exprimer le résidu de la corrélation entre la 

répartition relative des femelles et des mâles 

Meilleurs modèles linéaires (lm) AICc 

lm(Residufreq~Axe1_corrRN+ moyenne_Tot_bistorte_floral) -491,162 

lm(Residufreq ~ moyenne_Ouv_Perso + Axe1_corrRN + moyenne_Tot_bistorte_floral) -490,701 

lm(Residufreq ~ Avg_EllenbergT+ Axe1_corrRN + moyenne_Tot_bistorte_floral) -489,244 

 

De plus, grâce aux classements des poids des variables et du calcul manuel de la moyenne du modèle, 

nous obtenons les tableaux ci-joints : tableau 1, tableau 2 et tableau 3. Selon le tableau 1, la 

fréquentation relative des individus femelles est influencée positivement par la présence de bistorte 

(~1), couverture végétale et inflorescences confondues, positivement par l’ouverture du site (0,7071), 

positivement par la présence de grands touradons (0,6105) et négativement par l’humidité du sol 

décrite par l’indice d’Ellenberg (0,5865). Le tableau 2 confirme notre utilisation du résidu comme 

simplification de modèle étant donné l’influence positive de la fréquentation relative des individus 

femelles égale à 1 et puisque les mêmes variables explicatives ressortent (mais avec des poids 

différents) dans le tableau 3. En effet, le résidu de la corrélation de la relation linéaire entre la 

fréquentation relative des individus mâles et femelles peut être expliqué négativement par la présence 

d’inflorescences (0,8607) et négativement par les composantes du sol en nutriments et pH (0,6952).  

Tableau 4: Poids et influences des variables pour les modèles expliquant la répartition relative des femelles 

 

Les 4 variables avec le plus de poids pour la fréquentation relative des individus femelles sont présentes 

dans au moins 2 modèles importants déterminés par AICc sur 3.  
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Tableau 5: Poids et influences des variables pour les modèles expliquant la fréquentation relative des mâles 

 

Les 3 variables avec le plus de poids pour la fréquentation relative des individus mâles sont présentes 

dans au moins 2 modèles importants déterminés par AICc sur 4.  

Tableau 6: Poids et influences des variables pour les modèles expliquant le résidu de la corrélation entre la répartition 

relative des mâles et des femelles 

 

Les 2 variables avec le plus de poids pour la fréquentation relative des individus mâles selon le résidu 

de la corrélation avec la fréquentation relative des femelles sont présentes dans tous les modèles 

déterminés par AICc sur 3.  
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3.3. Utilisation des patchs par des individus adultes de sexes différents 

A nouveau, conformément à la technique de comparaison d’AICc, nous observons les structures des 

différents modèles avec un delta supérieurs à 2 pour chaque variable réponse testée : 

(1) Pour l’émergence des femelles : 

Tableau 7: Meilleures associations des variables explicatives pour exprimer l’émergence des femelles 

Meilleurs modèles linéaires (lm) AICc 

lm(emergenceF ~ Avg_EllenbergL+ Avg_EllenbergF + biss + somme_grand_tourad) -563,965 

lm(emergenceF~Avg_EllenbergF+biss+somme_grand_tourad) - 563.457 

lm(emergenceF ~ biss + somme_grand_tourad) - 563.028 

lm(emergenceF ~ moyenne_Ouv_Perso +  Avg_EllenbergL+ Avg_EllenbergF + biss + 

somme_grand_tourad) 

- 562.497 

lm(emergenceF ~ Avg_EllenbergL+ Avg_EllenbergF  + biss) - 562.300 

lm(emergenceF ~ biss) - 562.143 

 

(2) Pour l’émergence des mâles : 

Tableau 8: Meilleures associations des variables explicatives pour exprimer l’émergence des mâles 

Meilleurs modèles linéaires (lm) AICc 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + biss + somme_grand_tourad) - 497.783 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergL+ Avg_EllenbergT + Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + 

somme_grand_tourad) 

- 497.334 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergT + Axe1_corrRN + somme_grand_tourad) - 497.063 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergT + Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + biss + somme_grand_tourad) - 496.268 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergT + Axe1_corrRN + biss + somme_grand_tourad) - 496.218 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergT + Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + somme_grand_tourad) - 496.204 

lm(emergenceM ~ moyenne_Ouv_Perso + Avg_EllenbergF + Axe1_corrRN + biss + 

somme_grand_tourad) 

- 496.106 

lm(emergenceM ~ Avg_EllenbergF + biss + somme_grand_tourad) - 495.948 

lm(emergenceM ~ biss + somme_grand_tourad) - 495.812 

 

Encore une fois, en utilisant le classement des poids des variables et le calcul manuel de la moyenne 

du modèle, nous obtenons les tableaux ci-joints : tableaux 4 et 5. Un grand nombre de modèles peut 

être comparé au meilleur modèle. Cela explique sans doute qu’il y a un grand nombre de facteurs 
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pouvant influencer ces données d’émergence, et que ces variables de qualité d’habitat sont 

relativement corrélées. Cependant attention, si les variables apparaissent seulement quelques fois dans 

les meilleurs modèles, c’est aussi que leur influence n’est pas certaine.  

Pour l’indice de qualité d’habitat nous pouvons prendre les variables présentant un poids suffisant. 

Selon le tableau 4, l’émergence des individus femelles est influencée positivement par la couverture 

de bistorte (0,9346), négativement par l’indice d’Ellenberg d’humidité (0,6555) et positivement par la 

présence de grands touradons (0,6487). Le tableau 9 montre que l’émergence des individus mâles est 

influencée positivement par la présence de grands touradons (0,9919), négativement les composantes 

du sol en nutriments et pH (0,7514), positivement par la couverture de bistorte (0,6869), négativement 

par l’humidité du sol décrite par l’indice d’Ellenberg (0,6004), et négativement par la température 

décrite par l’indice d’Ellenberg (0,5310).  

Tableau 9: Poids et influences des variables pour les modèles expliquant l’émergence des femelles selon l’utilisation du 

paysage 

 

Les 4 variables avec le plus de poids pour l’émergence des individus femelles sont présentes dans au 

moins 4 modèles importants déterminés par AICc sur 6.  
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Tableau 10: Poids et influences des variables pour les modèles expliquant l’émergence des mâles selon l’utilisation du 

paysage 

 

Les 5 variables avec le plus de poids pour l’émergence des individus mâles sont présentes dans au 

moins 5 modèles importants déterminés par AICc sur 9.  

3.4. Apparition différée dans le temps et l’espace des individus adultes de sexes 

différents 

Pour décrire la tendance observée sur le terrain, nous avons pris les fréquentations standardisées pour 

chaque patch (divisées par l’aire pour avoir la densité) selon le temps. Nous allons donc voir si, en plus 

de la date, le patch a une influence sur la densité de papillons présents sur l’ensemble de la période de 

vol à l’aide d’une fonction « lm » pour chaque sexe analysé par une « Anova ». Que ce soit pour la 

présence d’individus mâles ou femelles, l’interaction de l’effet de la date et du patch sont significatifs 

(>0,001), avec un R² supérieur à 60%.  

Pour visualiser la tendance observée sur le terrain, voici ci-dessous 6 cartes réalisées avec Q-Gis. 

Attention, pour un même sexe, l’échelle de valeur dans la légende n’est pas séparée de la même façon. 

On ne peut donc pas comparer directement les couleurs entre elles. C’est pour cela que les cartes sont 

réalisées volontairement avec des couleurs légèrement différentes. Les numéros blancs présents sur la 

carte représentent l’identifiant du patch.   

Tout d’abord, les figures 12, 13 et 14 représentent la densité des individus adultes femelles au début 

de la période de vol, au milieu et à la fin. Au début, les patchs 44, 48, 51, 65, 66, 67 et 79 comprennent 

une très faible densité de femelles (entre 0,00021 et 0,00063 femelles par m²). Seul le patch 78 qui 

montre un taux de femelles plus élevé allant de 0,00189 à 0,0021.  La majorité de ces mêmes patchs 

(44,66,67,78) montrent une augmentation au milieu de la période de vol pour se trouver entre 0,003 à 

0,0089 femelles par m². Par contre, les patchs 51 et 65 montrent dorénavant le plus bas taux possible 
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de femelles (0 à 0,0015 par m²) et les patchs 48 et 79 ne sont plus parmi les patchs les plus densément 

peuplés avec seulement 0,0015 à 0,003 femelles par m². Les patchs 1, 46, 58, 70, 74 et 75 se voient 

nouvellement fréquentés par une densité semblable à ces deux derniers. D’autres nouveaux patchs, soit 

les patchs 37, 38, 43, 57, 59 et 69, accueillent de plus grands taux de femelles au m² allant de 0,003 à 

0,0148. Pour la fin de la période de vol, les patchs ayant la plus grande densité de femelles au m² sont 

les patchs 33 et 37 avec un taux de 0,0094 à 0,0117. Après, ce sont les patchs 44, nouvellement le 49 

et le 52, mais aussi le 58, 59, 75, 78 et 79 qui accueillent entre 0,0047 et 0,007 femelles au m². Enfin, 

les patchs 1,2-3-4-5, 46, 47, 50, 51, 64, 66, 67, 69, 70, 73 et 74 montrent les taux les plus faibles de 

cette période de 0,0012 femelles par m² à 0,0047. 

Etant donné que les femelles arrivent après les mâles, il est normal que les taux du début de la période 

de vol des papillons adultes soient faibles. Entre la carte du début de période de vol et du milieu, il y 

a soit eu des déplacements soit de nouvelles émergences groupées pour les patchs1, 37, 38, 43, 46, 57, 

58, 59, 64, 69, 70, 74 et 75. De plus, en se concentrant sur la période de vol des femelles adultes plus 

tardives en regardant les patchs communs aux deux autres cartes (milieu et fin de période de vol), nous 

pouvons déduire que les patchs accueillant et intéressant le plus les femelles adultes sont les patchs 1, 

38, 44, 46, 58, 59, 64, 66, 67, 69, 70, 74, 75, 78 et 79.  

Les tendances d’émergences (présences) et puis de diminutions, ou inversement d’absences puis 

d’augmentions, sont observés pour certains patchs. Nous pouvons par exemple observer ce schéma de 

répartition avec, à l’origine, des présences sur le patch 65 au début de la période de vol. La densité a 

ensuite diminuée au milieu de la période de vol ce qui peut indiquer que les femelles sont parties pour 

aller vers d’autres patchs périphériques plus propices. Par contre, il y a une augmentation de densité 

de femelles sur les patchs 58 et 59, les patchs 70,73 et 74, les patchs 49 et 79, et les patchs 50 et 52, en 

fin de vol alors qu’elles n’y étaient pas présentes en début de période de vol, ce qui peut expliquer 

qu’elles y ont trouvé des ressources intéressantes pour leur future descendance. 



35 
 

 
Figure12 : Représentation par patch de la densité de femelles au début de la période de vol sur le site Pisserotte  

(Auteur : Brans Victor) 

 
Figure13 : Représentation par patch de la densité de femelles au milieu de la période de vol sur le site Pisserotte 

(Auteur : Brans Victor) 
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Figure14 : Représentation par patch de la densité de femelles à la fin de la période de vol sur le site Pisserotte 

 (Auteur : Brans Victor) 

Ensuite, les figures 15, 16 et 17 représentent la densité des individus adultes mâles au début de la 

période de vol, au milieu et à la fin.  

Au début, il y a les patchs 43, 57, 66, 67, et 78 fortement peuplés allant de 0,0168 males par m² à 

0,0336, les patchs 44, 58, 59, 64, 69, 70, 74, 77, et 79 moyennement peuplés allant de 0,0067 à 0,0168 

mâles par m², et les patchs 1, 15, 18, 38, 46, 48, 50, 56, 60, 68, 73, 75, et 76 faiblement peuplés de 

0,0034 à 0,0067 mâles par m². Au milieu de la période de vol, les patchs faiblement peuplés restent 

dans les mêmes gammes, si pas diminuant jusqu’à 0. Il n’y a plus de grosses différences entre les 

patchs moyennement et fortement peuplés, accueillant tous 0,0036 à 0,0108 mâles par m². En revanche, 

il y a une forte densité de 0,0325 à 0,0361 de mâles par m² au patch 47. On observe ensuite une 

diminution générale dans tous les patchs à la fin de la période de vol. En effet, la majorité des patchs 

peuplés sont les patchs 1, nouvellement 8 et 9, 55, mais aussi 18, 48, 64, 66, 67, 69, 70, 73, 74, 78 et 

79 avec une densité de mâles par m² allant de 0,00095 à 0,00474. Certains patchs (18, 38, 43, 44, 52 

et 75) montrent toujours une densité moyennement élevée allant de 0, 00568 à 0,00947 mâles par m².   

Les patchs communs aux 3 cartes accueillant et intéressant probablement plus les adultes mâles sont 

les patchs 1, 18, 44, 64, 66, 67, 69, 70, 74, 78, et 79.  

Les tendances des variations d’occupation sont alors observées pour certains patchs. Ce phénomène 

est observable pour les patchs 70,73 et 74. Après s’y être étendu en début de période de vol, la zone 

n’a pas été davantage ciblée en milieu de vol, mais l’est à nouveau en fin de période de vol lorsque les 

femelles l’ont aussi investie. 
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Figure15 : Représentation par patch de la densité de mâles au début de la période de vol sur le site Pisserotte 

 (Auteur : Brans Victor) 

 
Figure16 : Représentation par patch de la densité de mâles au milieu de la période de vol sur le site Pisserotte  

(Auteur : Brans Victor) 
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Figure 17 :  Représentation par patch de la densité de mâles à la fin de la période de vol sur le site Pisserotte 

 (Auteur : Brans Victor) 

Les patchs accueillant et intéressant communément les adultes mâles et femelles sont donc les patchs 

1, 44, 64, 67, 69, 70, 74, 78 et 79. On remarque que les femelles ont un nombre plus élevé de patchs 

d’intérêts (15) que les mâles (11). De plus, les patchs convoités par les mâles sont tous, à l’exception 

du 18, également convoités par les femelles. Mais inversement, ce n’est pas le cas.  

3.5. Variables d’intérêts 

Que ce soit pour décrire la fréquentation relative ou l’émergence, certaines variables reviennent : la 

présence d’individus adultes femelles pour les mâles, la présence de bistorte (couverture végétale et/ou 

inflorescences spécialisées en fonction de ce qu’ils recherchent) pour les deux sexes, les composantes 

du sol en nutriments et pH pour les mâles, la présence de grands touradons et l’indice d’Ellenberg 

d’humidité pour les femelles lors de la fréquentation relative mais pour les deux sexes lors de 

l’émergence. Pour illustrer au mieux la fluctuation de ces variables d’intérêts selon les patchs, nous 

avons réalisé des cartes sur le logiciel Q-Gis.  

Tout d’abord, la figure 18 représente la variation spatiale de la corrélation entre la moyenne du nombre 

d’inflorescences et la moyenne de la couverture de bistorte. Pour rappel, les valeurs n’ont pas d’unité 

étant donné que ce sont les coordonnées de l’abscisse de l’ACP de cette corrélation qui sont exprimées. 

Les patchs présents à l’ouest, patchs 44 à 79, montrent globalement une valeur de 0,22 à 3,49. Tandis 

que les patchs à l’est, patchs 1 à 43, montrent globalement une valeur allant de -1,09 à 0,22. Par ailleurs, 

le patch 79 montre la valeur la plus élevée, comprise entre 4,8 et 5,46, suivit des patchs 44, 68 et 69 

avec des valeurs comprises entre 2,18 à 3,49.  
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De plus, lorsque on la compare avec les figures 22 et 23 de la répartition des femelles et des mâles, 

nous remarquons que les valeurs sont proportionnelles pour les mêmes patchs. Globalement les patchs 

avec de la bistorte montrent une présence d’individus, et inversement ceux sans bistorte ne montrent 

pas de présence d’individus. Il y a cependant les patchs 65 et 67 qui proposent moins de bistorte (0,85-

1,53) que des patchs environnants (allant de 1,53 à 5,46) mais qui ont une proportion relative de 

femelles élevée (0,0784-0,0871) et de mâles élevée (0,0674-0,0866). D’autre part, nous voyons que 

certains patchs disposent de bistorte (2-3-4-5,6,7,8,9,10,18,19,43,49,73,75,77), même si la valeur est 

basse (0,22- 0,87), mais n’attirent pas les individus adultes (0-0,0087 pour les femelles et 0-0,0096 

pour les mâles). Si l’on se concentre sur les patchs de fortes émergences dans les graphes 24 et 25, 

pour les femelles (0,0124-0,0178) et les mâles (0,0257-0,0368), on observe aussi un lien avec le graphe 

de présence de la plante hôte (figure 18). La bistorte est présente partout où il y a de fortes densités 

d’émergences de mâles et/ou de femelles à l’exception des patchs 33,37,57, 66. Si l’on vérifie dans les 

données de capture des individus correspondant aux caractéristiques d’émergence (C/R=C, Age=1) :  

Tableau 11: Vérification des individus capturés d’âge 1 pour les patchs 33,37 et 57 

C/R ID Sex Patch Age Comportement 

C 642 F 33 1 F 

C 526 F 37 1 VD 

C 503 F 57 1 VP 

on remarque que les patchs 33, 37, 57 ne comptent chacun qu’une seule capture et donc montre un 

haut taux d’émergence seulement car ce sont des petits patchs. De plus, l’individu capturé en patch 37 

montre un comportement de vol direct qui sert généralement à travers une zone hostile, ou en tout cas 

à rejoindre une autre zone plus propice. Lorsqu’on vérifie les captures correspondantes pour le patch 

66, elles sont multiples, à des dates différentes et avec des comportements différents. Elles sont donc 

à prendre en compte. La seule zone d’exception est donc la 66.  
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Figure 18 : Présence de Bistorta officinalis (couverture végétale et inflorescences confondues), décrie par le 1e axe de 

l’ACP liant les variables, en fonction des patchs de Pisserotte (Auteur : Brans Victor) 

La figure 19 représente la variation spatiale de la corrélation entre les indices d’Ellenberg de pH et de 

composition du sol en nutriments. Tout comme pour la figure précédente, les valeurs n’ont pas d’unité 

étant donné que ce sont les coordonnées de l’abscisse de l’ACP de cette corrélation qui sont exprimées. 

On remarque alors que la tendance est l’inverse de la figure 18 car les valeurs les plus élevées (de -

0,27à 2,47) sont à l’est et les moins élevées (de -2,1 à -0,27) à l’ouest. 

 
Figure 19 : Composition du sol en nutriments et pH, décrie par le 1e axe de l’ACP liant les variables, en fonction des 

patchs de Pisserotte (Auteur : Brans Victor) 

En ce qui concerne la variation de l’indice d’Ellenberg décrivant l’humidité, visible à la figure 20, les 

sites les plus humides (6,18-6,3) sont sur les bords sud du site (patchs 16, 49, 73, 77), les zones 
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intermédiaires élevées  ( 5,73-6,18) se trouvent également généralement au sud (1, 2-3-4-5, 6, 7, 8, 9, 

10, 13, 14, 15, 18, 19, 28, 31, 34, 39, 43, 44, 50, 51, 54, 59, 60, 62, 66, 67, 68, 69, 70, 71, 72, 74, 75, 

et 76), les zones intermédiaires faibles (5,51-5,73) sont localisées généralement plus au nord du site 

(patchs 11, 12, 24, 25, 30-32, 33, 41-41, 56, 58, 64, 65, 78, et 79), et les moins humides (5,17-5,51) 

sont au globalement au nord-est (20, 21, 29, 35, 37, 38, 37, 55, 61).  

Si on le compare aux figures 22 et 23 de la répartition relative des femelles et des mâles, il y a une 

fréquentation très faible (0-0,0087 pour les femelles et 0-0,0096 pour les mâles) dans les zones (patchs 

40,49,73,77) avec la valeur d’indice la plus élevée (6,18-6,3). Les zones avec les fréquentations les 

plus élevées (0,0697-0,0871 pour les femelles et 0,077-0,0962 pour les mâles) se trouvent dans les 

zones d’humidité intermédiaire (5,51-6,18). C’est le même constat pour les patchs à fortes densité 

d’émergences.  

 
Figure 20 : Indice d'Ellenberg d'humidité en fonction des patchs de Pisserotte (Auteur : Brans Victor) 

Ensuite la figure 21, illustre la répartition du nombre moyen de touradons de grandes tailles (2 et 3) 

par quadra sur le site de Pisserotte. Ce nombre va de 5,2 à 6,5 pour les patchs 28, 66 et 71. Il est 

également élevé pour les patchs 18, 56, 70, 77, 78, et 79 allant de 3,9 à 5,2. Les patchs ayant un nombre 

moyen (1,95-3,9) de grands touradons sont les patchs 13, 14, 16, 34, 43, 44, 58, 64, 65, 67, 68 et 74. 

Ce nombre équivaut généralement à 0 pour les patchs à l’est.  

Si l’on compare ce graphe au graphe 22 et 23, les patchs avec un taux élevé de fréquentation de 

femelles (de 0,0348-0,0871) et de mâles (0,077-0,0962) sont plutôt sur les patchs comprenant un 

nombre moyen de grands touradons (de 1,95 à 3,9). Par ailleurs, les patchs sans grands touradons et 

ceux avec un taux maximum de touradons ne montrent qu’un taux de présence très faible d’individus 
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(0-0,0261 pour les femelles et 0-0,0289). Il y a cependant des exceptions, avec des patchs avec un taux 

de fréquence moyen pour des patchs sans touradons (1, 46, 48, 50, et 69). Les patchs 1, 33, 37, 48, 51, 

57, 59, 69 et 73 font exceptions en montrant une certaine densité d’émergences pourtant sans grands 

touradons (0-0,65). Le patch 66 est aussi une exception, ayant un nombre très élevé de touradons (5,2-

6,5).  

Rappelons, que nous avons montré que les patchs 33, 37 et 57 montrent une grande émergence mais 

que ce sont de petits patchs et qu’ils n’ont en réalité qu’une seule capture.  

 
Figure 21 : Nombre de grands touradons (taille 2 et 3) en fonction des patchs de Pisserotte  

(Auteur : Brans Victor) 

Les graphes 22 et 23, de répartitions relatives des mâles et des femelles, sont répartis exactement sur 

les mêmes patchs, avec quelques différences en termes d’abondance.  Les sites avec plus ou moins 

d’intérêts pour les imagos seraient donc sur Pisserotte les patchs 1, 44, 46, 48, 50, 51, 56, 58, 59, 64, 

65, 66, 67, 68, 69 ,70, 71, 72, 73, 74, 76, 78, 79.  
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Figure 22 : Répartition relative des femelles en fonction des patchs (Auteur : Brans Victor) 

 
Figure 23 : Répartition relative des mâles en fonction des patchs (Auteur : Brans Victor) 

Attention, les échelles de densités d’abondance ne sont pas du tout similaires en fonction des sexes, il 

ne faut pas faire de conclusions hâtives. Par exemple, de premier abord nous pourrions penser qu’il y 

a une forte différence d’émergence en fonction des sexes au patch 79 au vu des palettes de couleurs, 

mais les densités tournent autour des mêmes valeurs pour les deux sexes (de 0,0074-0,011 pour les 

mâles et de 0,016-0,0178 pour les femelles). Nous pourrions plutôt comparer cela en termes de 

proportion relative. Par rapport à l’émergence totale des mâles, le patch 79 a des valeurs d’émergence 

faible, contrairement aux femelles dont l’émergence à ce même patch par rapport à l’émergence totale 

des femelles est élevée. C’est aussi le cas pour les patchs : 33, 37, 48, 57. Dans l’autre sens, on a une 
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proportion d’émergences de mâles plus prononcée par rapport aux femelles pour les patchs 15, 18, 38, 

43.  

 
Figure 24 : Représentation de la densité d'émergence de femelles en fonction des patchs (Auteur : Brans Victor) 

 
Figure 25 : Représentation de la densité d'émergence de mâles en fonction des patchs (Auteur : Brans Victor) 
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4. Discussion 

Pour rappel, l’objectif de cette recherche de mémoire est de définir les différents facteurs nécessaires 

à l’élaboration de l’indice de qualité d’habitat pour le stade adulte de Boloria eunomia. En effet, se 

baser uniquement sur la plante hôte surestime la taille de l’habitat et donc par conséquent la taille de 

la population (Turlure et al., 2010). Pour ce faire, nous avons testé l’effet des différentes variables 

pouvant avoir, selon nos hypothèses, un impact sur la répartition relative des adultes. Cela nous 

permettra de cibler les facteurs d’intérêts pouvant être considérés comme des ressources fonctionnelles 

nécessaires, de l’adulte en particulier. De plus, nous analysons les différentes variables exerçant 

potentiellement une influence sur la densité des premières captures d’adultes d’âge 1, notre meilleur 

proxi pour décrire l’émergence. En effet, si des papillons émergent dans certains patchs, cela sous-

entend que ces individus sont parvenus à réaliser l’entièreté de leur cycle en y trouvant les ressources 

nécessaires à ce dernier. Par la considération de ce proxi, nous supposons que les papillons capturés 

en âge 1 l’ont été près de leur zone d’émergence étant donné que notre espèce bouge assez peu. La 

discussion s’orientera donc sur l’interprétation de la signification des variables, de leur lien et de leur 

impact sur la répartition relative et la densité des imagos. 

4.1. Interprétation des résultats de l’étude et comparaison avec les 

connaissances majeures accumulées.  

a. Influences des variables sur la fréquentation et l’émergence des papillons adultes 

Les variables ont un poids d’influence différent sur les papillons en fonction de leur sexe. De plus, si 

l’on cible la fréquentation (pour déterminer ce que les papillons adultes cherchent) ou l’émergence 

(qui reflète les ressources nécessaires au cycle complet), les variables montrent aussi une importance 

différente. Nous allons décrire ces variables par ordre d’importance.  

Tout d’abord, on remarque une grande corrélation entre la fréquentation de femelles et celle des mâles, 

de même qu’entre l’émergence des femelles et des mâles. D’une part, si les individus ont une 

répartition analogue sur les cartes et que l’influence de la présence des femelles a un poids 

majoritairement élevé, c’est parce que la présence de femelles est la ressource principale que recherche 

les mâles. D’autre part, si les fortes émergences des jeunes imagos femelles et mâles se trouvent sur 

les mêmes patchs, c’est parce que ces individus qui passent du stade de pupe au stade adulte ont été 

pondus ensemble, qu’importe leur sexe.  

Ensuite, la présence de bistorte, inflorescences et/ou feuilles, est la variable qui semble avoir le plus 

d’influence sur la fréquentation et l’émergence des adultes, sexes confondus. Concernant l’émergence, 

la bistorte est présente partout dans les patchs à fortes émergences. Pour la fréquentation, on remarque 
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alors que la proportion de bistorte n’a pas besoin d’être des plus élevée pour attirer les femelles et 

qu’un faible taux de plantes est déjà suffisant pour accueillir les imagos femelles. Cependant, il y a 

aussi certains patchs où il y a présence de la plante hôte et qui ne se montrent pas attirants pour les 

femelles et, à l’inverse, des patchs qui n’ont pas de plante hôte mais qui se voient fréquentés par des 

femelles. Donc même si cette corrélation a un poids majoritairement élevé et qu’elle explique ainsi 

relativement bien la répartition des femelles, on comprend qu’elle n’explique pas à elle seule la 

distribution de ces dernières. Cela va dans le même sens que l’affirmation de Turlure et al. (2010) à 

propos de la surestimation de la taille de la population par l’estimation de la répartition unique de la 

plante hôte. De plus, cela prouve aussi que les mouvements de la femelle sont orientés par d’autres 

facteurs que la plante hôte. Par ailleurs, le nombre d’inflorescences explique négativement la 

fréquentation des papillons mâles adultes, or selon nos attentes cette variable devrait plutôt les attirer 

étant donné que c’est une ressource nutritive. Nous pouvons alors faire une supposition. Etant donné 

que la variable de répartition des femelles a un poids majoritairement élevé, il s’agit vraisemblablement 

d’une des variables principales qui induit la présence des mâles. Les femelles cherchent elles aussi les 

fleurs de bistorte. Cependant, en tentant de fuir les mâles pour éviter le harcèlement sexuel (Baguette 

et Nève 1994 ; Schtickzelle, 2003), elles fuient aussi les patchs caractérisés par un grand nombre 

d’inflorescences de bistorte. Les mâles en pourchassant les femelles fuient donc ces mêmes patchs. 

Ceci ne veut pas dire qu’ils fuient la bistorte en particulier. D’ailleurs, lorsqu’on compare la figure 

illustrant la répartition relative des mâles avec la figure représentant la présence de bistorte (par la 

corrélation des inflorescences et des feuilles, car même si dans ce cas seules les fleurs nous intéressent, 

la corrélation nous communique une information grossièrement similaire sur la présence de la plante 

hôte), celles-ci suivent les mêmes tendances quant à l’absence/présence des individus par rapport à 

l’absence/présence de la plante hôte.  

En outre, le nombre de grands touradons joue un rôle important pour expliquer la fréquentation pour 

les femelles et d’émergence pour les deux sexes. Selon les cartes de fréquentation 22 et 23 et 

d’émergences 24 et 25, la préférence pour un nombre élevé de grands touradons n’est pas générale. 

Les patchs avec de trop grands taux ou sans touradons n’attirent pas les femelles, tandis que cela 

semble le cas pour ceux avec un nombre moyen. Sans être toujours le facteur principal des modèles, il 

a tout de même un poids conséquent : 0,6105 pour le modèle de fréquentation des femelles, 0,6487 et 

0,9919 pour l’émergence des femelles et des mâles. Nous pouvons donc faire quelques suppositions 

quant au lien entre cette variable explicative et nos variables réponses. En cherchant des sites de pontes 

adéquats, qui seront les futurs sites d’émergence étant donné que les premiers stades sont peu mobiles, 

les femelles chercheraient, et donc fréquenteraient, une certaine catégorie de touradons répondant à 
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des critères microclimatiques précis (Turlure et al., 2010). Ceux-ci ne doivent pas être trop petits pour 

répondre aux conditions d’humidité et température. Mais si ceux-ci ne doivent pas non plus être trop 

gros non plus, c’est peut-être dû au fait que, dans ce cas, les graminées qui les constituent peuvent 

monopoliser la surface, ne laissant plus de place à la plante hôte ou d’autres types de végétations 

offrant des conditions microclimatiques intéressantes, pour se développer. D’ailleurs, lorsque nous 

comparons la carte de la présence de bistorte avec celles de touradons, les patchs avec un taux 

maximum de touradons ont effectivement des valeurs très faibles de corrélations inflorescences-

couverture de bistorte. 

Tout comme pour les touradons, l’humidité impacte la répartition des femelles et l’émergence des 

femelles et des mâles. En cherchant des sites de pontes adéquats, qui seront les futurs sites 

d’émergence, les femelles chercheraient, et donc fréquenteraient, certains patchs correspondant à des 

critères d’humidité précis. La variable correspondant à l’indice d’Ellenberg la traduisant montre à 

chaque fois une influence négative. Cela voudrait dire, soit que les imagos femelles fuient les zones 

trop humides, soit qu’elles n’y trouvent pas d’intérêt particulier, ou encore que cette variable illustre 

la présence ou l’absence d’une autre variable qui est significative pour l’espèce. Cependant, il est utile 

de rappeler de nos papillons résident dans une tourbière, par définition « zone humide colonisée par la 

végétation dans un milieu saturé en eau » (Muséum national d’Histoire naturelle, 2023). Tout comme 

L. helle, B. eunomia est un papillon résidant dans les prairies humides et tourbières (Chuluunbaatar, et 

al., 2009). Ce n’est donc pas logique de dire qu’elles fuient l’humidité. De plus, sa plante hôte est aussi 

rattachée à ce type de milieu : forêts alluviales et prairies humides, même si possédant une amplitude 

hydrique large (Jacquemart, et al., 2014). Nous devons donc nuancer l’interprétation de l’influence de 

cette variable. En comparant les cartes 20 et 22, nous avons compris que dans l’entièreté du site en 

condition humide, seule une gamme moyenne d’humidité serait optimale. Ces légères variations 

d’humidité pourraient, par exemple, exercer une influence sur la qualité des inflorescences et sur les 

conditions microclimatiques offertes par la végétation ainsi que par les touradons. De surcroit, 

l’information de la variation de l’humidité pourrait informer les femelles sur les zones potentiellement 

inondables sur le long terme qui sont donc à fuir. Si les zones de ponte se trouvent trop longtemps 

immergées, il y aurait un risque pour les œufs et larves peu mobiles. D’ailleurs, les sites d’émergences 

ne se trouvent pas directement en bordure du cours d’eau, mais à quelques mètres (au minimum 10m) 

plus loin.  

De surcroît, la corrélation de la composition du sol en nutriments et en pH exerce une influence 

négative importante (0,6953 et 0,7514) sur les mâles, que ce soit pour la fréquentation ou l’émergence. 

L’influence de cette corrélation pourrait être un effet en cascade de la présence, des caractéristiques, 
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de la qualité de la plante hôte et de la végétation environnante, offrant un microclimat particulier. 

Effectivement, l’effet du pH peut affecter la disponibilité de certains ions dans le sol (FAO, 2023) ce 

qui influence directement le développement des plantes (Gondal et al., 2021). Un sol trop acide (<5.5) 

rend disponible des quantités toxiques d’aluminium et de manganèse et inhibe l’activité de certains 

organismes (FAO, 2023). Rappelons que Pisserotte est constitué en majorité d’un sol paratourbeux 

dont le bord sud a les caractéristiques d’un sol tourbeux. Les tourbières peuvent être classées selon 

différents critères, dont le pH. Il y a des tourbières acides avec un pH inférieur à 4, recouvertes 

majoritairement de sphaignes, « mousse de la famille des Sphagnaceae », et il y a des tourbières 

alcalines avec un pH supérieur à 6 recouvertes majoritairement de carex, « aussi appelées laîches, ces 

plantes font partie de la famille des Cypéracées » (Muséum national d’Histoire naturelle, 2023). Les 

carex étaient effectivement considérablement présents dans la zone paratourbeuse. La sphaigne n’était 

pas seulement présente dans la zone tourbeuse mais dispersée sur différentes zones du site, parfois 

même regroupée en touradons que nous avons dû classifier différemment. Etant donné que le pH 

influence les cycles géochimiques des sols, il a une incidence sur les processus chimiques, biologiques 

et physiques des sol qui influence la croissance et la biomasse des plantes (Gondal et al., 2021). Dès 

lors, malgré les informations différentes transmises par les variables de présence de bistorte et de la 

composition du sol, le lien entre ces variables est donc évident. La composition du sol en nutriments 

et pH peut expliquer la présence et la qualité de la végétation, comme la plante hôte ou comme les 

touradons. Variables fondamentales étant donné que la fleur est essentielle comme ressource nutritive 

pour les deux sexes. Les feuilles sont nécessaires à la femelle pour pondre ses œufs et les touradons 

peuvent offrir des conditions thermiques nécessaires au développement des chenilles (Turlure et al., 

2010). De plus, en fonction des plantes présentes influencées par la composition du sol, leurs 

caractéristiques jouent sur la vitesse du vent, la température et l’humidité environnante, offrant un 

microclimat particulier (Perrier, 1979). Ces conditions spécifiques influencent les capacités de 

thermorégulation comportementale des arthropodes à l’échelle de la feuille (Caillon, 2016). Cette 

même végétation peut ainsi donner des indices sur le microclimat présent dans chaque patch, dont les 

variations se distinguent des variations ambiantes. D’ailleurs, lorsque l’on compare les graphes de 

répartition et d’émergence des mâles par rapport à celui illustrant la répartition de cette variable sur 

les patchs de Pisserotte, ils ont une répartition opposée. Cela sous-entend que les mâles ne vont pas 

sur les patchs avec un certaine gamme de nutriments et un pH,les influençant d’une façon ou d’une 

autre, par exemple avec la végétation associée.  

En ce qui concerne la température et la luminosité, l’un affecterait les mâles et l’autre les femelles. 

Cependant, ces variables sont tout de même corrélées, apportant des informations relatives entre autres 
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au rayonnement lumineux. Si cette corrélation n’a pas été approfondie durant la phase d’analyse c’est 

parce que l’axe d’ACP regroupant les informations analogues ne rassemblait « que » 77,7% et nous 

avions choisi arbitrairement de ne prendre en compte que les corrélations regroupant au moins 80% de 

l’information. Par ailleurs, il a déjà été montré que pour des insectes, la luminosité avait son importance 

pour la régulation des rythmes de vie quotidien et saisonnier (circadien et circannuel). D’ailleurs, 

même si les migrations sont souvent déclenchées plutôt par la variation des températures, des études 

ont pu mettre en évidence que l’horloge circadienne des papillons Monarque jouait un rôle non 

négligeable pour leur migration annuelle, concernant le contrôle de leur orientation (Goldbeter, 2007, 

p362). Il se pourrait donc que la luminosité joue un rôle essentiel dans l’émergence de nos papillons, 

permettant aux organismes de se synchroniser aux variations des périodes de l’environnement. 

Rappelons que ces mêmes processus influencent beaucoup la floraison (Goldbeter, 2007, p363). Les 

papillons ont tout intérêt à émerger lorsque leur plante hôte peut leur fournir les ressources 

fonctionnelles nécessaires. Le rôle de la température est directement compréhensible étant donné que 

B. eunomia est un organisme poïkilotherme (Schtickzelle, 2003) dont la température affecte 

directement leur mode de vie, développement et activités (Pernet, 2015). 

Quant à l’ouverture des patchs, elle serait aussi propice à la fréquentation des femelles. Cela pourrait 

être lié aux besoins de luminosité pour l’émergence des femelles. La préférence pour les milieux 

ouverts traduit aussi un avantage pour le vol, alors facilité, ou encore une aversion pour les milieux 

boisés. Selon Faure (2007), la définition d’un milieu ouvert reste très subjective et liée au sujet auquel 

on l’applique. En ce qui concerne les Rhopalocera, nom aujourd’hui obsolète pour désigner les 

« papillons de jours », l’ouverture correspond à tout autre habitat que les milieux arborés, les manteaux 

pré-forestiers ou les milieux arborescents. (Demerges & Bachelard,2002). Cependant, sur le terrain, 

nous avons aussi observé une tendance inverse car certains papillons avaient l’air de se réfugier dans 

les arbustes pour éviter la capture ou lors de fortes interactions avec leurs congénères. Dans ce cas, des 

patchs en situation de bordure dans des milieux semi-ouverts pourraient être davantage intéressants. 

C’est le cas par exemple pour l’espèce de papillons Satyrium ilicis qui sont plus abondant dans les sites 

comportant du nectar, abrités par des buissons et petits arbres et non loin de grands chênes (Maes, et 

al., 2014). Mais aussi de Lycaena helle, espèce rare d’Europe centrale se nourrissant entre autres aussi 

de B. officinalis, qui malgré le fait qu’elle préfère les paysages ouverts tels que les prairies, clairières 

et tourbières, se retrouve aussi dans les forêts riveraines, de bouleaux, mixtes, etc. Cette espèce aussi 

semblerait aimer les paysages ouverts à proximité de broussailles et d’arbres (Chuluunbaatar, et al., 

2009).  
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Une autre variable qui devrait être prise en compte de façon importante pour qualifier la densité de 

l’émergence et donc la qualité des patchs, est le taux de parasitisme des chenilles (Tulure et al., 2010). 

En effet, même si le patch remplit les conditions précédentes, s’il y a du parasitisme, la mortalité 

augmente et certains individus ne parviennent pas à réaliser l’entièreté de leur cycle de vie. De plus, 

selon des études précédentes, les chenilles et les parasitoïdes se trouveraient dans les mêmes 

microhabitats ajouté à une grande abondance de la plante hôte (Choutt, et al.,2011). Déjà dans les 

premières études démographiques sur l’espèce étudiant le taux de croissance et l’abondance, il a été 

mis en avant une densité-dépendance liée au parasitisme (Schtickzelle, et al., 2002). Melitaea cinxia, 

un autre papillon, subit aussi un parasitisme spécialisé par un insecte appartenant au genre Cotesia. 

Tout comme pour notre papillon le succès du parasitoide dépend de la disponibilité de l’hôte mais 

aussi du microhabitat. Cet article nous informe aussi que la qualité de l’espèce hôte du parasite dépend 

de l’espèce végétale dont il se nourrit (Van Nouhuys, & Hanski, 1999). La qualité d’habitat, incluant 

les différentes variables citées précédemment, est donc intéressantes pour comprendre au mieux le 

parasitisme de notre espèce. 

b. Apparition différée dans le temps et l’espace 

Dans la littérature, il a déjà été établi qu’il y avait une différence d’émergence temporelle entre les 

mâles et les femelles. Analysée jour par jour, on observe d’ailleurs que la taille de la population 

s’apparente à deux distributions paraboliques superposées et décalées entre les deux sexes 

(Schtickzelle, et al., 2002). Cependant, lors de l’analyse des cartes nous voyons qu’il y a aussi un 

comportement d’occupation spatiale différent entre les mâles et les femelles. Les mâles ont une 

tendance à occuper un large nombre de patchs tandis que les femelles restent concentrées sur certains 

d’entre eux.  

En effet, les patchs accueillant les femelles sont généralement constants et moins nombreux tout le 

long de la période de vol, fluctuant seulement en densité d’individus adultes. Toutefois, elles semblent 

parfois abandonner certains patchs pour aller en occuper d’autres. Sachant que les stades juvéniles ont 

besoin de feuilles de bistorte, de touradons avec un microclimat adapté, peu de parasitisme pour réussir 

à survivre et pour aller au bout du cycle (Turlure et al., 2010), et que les femelles adultes recherchent 

la plante hôte pour ses inflorescences et ses feuilles, des touradons, une gamme d’humidité spécifique 

et une ouverture spécifique induisant une certaine luminosité, il se peut qu’il y ait des modifications 

de qualité d’habitat pour les adultes d’une année à l’autre. En effet, les touradons jouent un rôle 

important pour les larves et sont majoritairement immuables dans le temps. Leur structure restera 

constante d’une année à l’autre pouvant offrir les mêmes conditions pour un microclimat adéquat. 

Alors que les conditions considérées de qualité pour les femelles adultes sont modifiables selon des 
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facteurs externes. Par exemple, le changement climatique, la présence de castors et les changements 

anthropiques impactent le développement et la qualité de la plante hôte. Il en est de même d’autres 

couvertures de végétation importantes pour le microclimat, le taux d’humidité des patchs d’habitats et 

la structure du paysage qui induisent des changements de conditions d’ouverture et de luminosité. 

Nous proposons une structure d’organisation spatiale pour les imagos femelles en 2 temps : (1) 

L’émergence sur des patchs d’habitat qui ont répondu aux critères de qualité d’habitat pour la 

génération d’adultes passée et qui répondent aux critères de qualité d’habitat des stades peu mobiles 

de l’année actuelle ; (2.a) Dans le cas où le patch d’émergence est toujours de bonne qualité pour les 

imagos, les femelles s’y cachent et y restent ; (2.b) Dans le cas où le patch d’émergence ne répond plus 

aux critères de qualité d’habitat des imagos ou que les patchs environnant le sont davantage, les 

femelles se réorientent vers des patchs de meilleure qualité. 

En ce qui concerne les mâles, ils sont répartis sur une plus grande gamme de patchs jusqu’au milieu 

de la période de vol. A la fin de la période de vol, on voit qu’ils se concentrent sur les mêmes patchs 

que les femelles. Nous pourrions expliquer cela par le fait que le milieu de la période de vol correspond 

au pic d’émergence des femelles, induisant un nouveau modèle de schéma de répartition pour les mâles 

et donc une réorganisation spatiale de ces derniers. Nous proposons donc une structure d’organisation 

spatiale pour les mâles en 3 temps :(1) l’émergence et l’accroissement de leur occupation spatial en 

quête de partenaires sexuels, encore très rare à cette étape ; (2) la réorganisation spatiale en fonction 

du schéma des répartitions initiales des femelles ; (3) la concentration des mâles sur les patchs 

correspondant à la répartition finale des femelles.  

La tendance observée sur le terrain est donc certainement un pattern de répartition spatiale exprimant 

l’utilisation et la recherche des patchs de qualité pour les femelles influençant la répartition des mâles. 

Les femelles peuvent, comme le prédisent les modèles précédemment établis, être des ressources 

fonctionnelles recherchées par les mâles. Des recherches antérieures prédisaient ces mêmes intérêts en 

fonction des sexes (Schtickzelle, et al., 2002). 

4.2. Piste de développement  

a. Amélioration de la mise en place de l’étude et de la prise en compte des variables 

Cette étude a été réalisée sur le site comprenant une grande population de Boloria eunomia connue au 

Plateau des Tailles en Ardenne belge pour avoir un assez grand nombre de données pouvant expliquer 

la réponse aux potentielles (ou non) variables fonctionnelles. Cependant, supposer que les conditions 

du site de Pisserotte seraient généralisables à l’entièreté des sites accueillant B. eunomia serait une 

erreur. Déjà par son altitude environ 565m, ce site se différencie des autres. Un autre site d’Ardenne 
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belge qui abritait une grande population de notre espèce, aujourd’hui éteinte, se trouve environ 350m 

d’altitude (Stilmant & Schtickzelle, 2020). L’altitude pourrait être un facteur important étant donné 

que B. eunomia est une espèce identifiée comme relique glacière (Udvardy,1969). Des études réalisées 

sur un ensemble de papillons, non caractérisés comme reliques glacières, nous ont cependant montré 

que l’altitude n’avait que peu d’effet sur la taille des populations contrairement à l’effet de la 

fragmentation (Thomas et al., 1998). Il serait intéressant d’approfondir cela pour savoir si une 

différence de 200m peut avoir un effet significatif sur les ressources fonctionnelles et sur B. eunomia. 

De plus, en augmentant le nombre de sites d’étude nous pourrions comparer l’effet de certaines 

variables qui pourraient être confirmées, réfutées ou même approfondies.  

D'autres part, les patchs ont été établis selon une vision humaine structurelle du paysage. Cependant, 

cela peut induire un biais car l’approche qu’a un papillon adulte sur cette même structure peut être 

différente. Cette approche a permis de ne pas avoir une séparation binaire séparant l’habitat du non-

habitat par une matrice, mais plutôt une approche intermédiaire. Cependant, on pourrait affiner 

l’approche en redivisant les patchs de façon plus détaillée et en réalisant des interpolations spatiales 

pour davantage cibler l’information de la présence des papillons mais aussi des variables pouvant 

impacter la qualité d’habitat. En effet, étant donné que nous avons certains grands patchs déterminés 

sur base d’une vision humaine fin mai avec les caractéristiques de la végétation présente à ce moment-

là, il se peut que cette division ne soit pas adéquate pour le papillon et ses ressources. Par exemple, si 

le patch est renseigné comme intéressant pour le papillon, il se pourrait que seule une partie de celui-

ci soit concerné.  

Lors de cette étude nous avons pu mettre en avant le fait que nos papillons étaient sensibles à 

différentes variables, bon indicateur du changement climatique. Certaines recherches maintiennent que 

le microclimat est d’une importance cruciale, surtout pour les stades immatures moins mobiles 

(Stuhldreher & Fartmann, 2018). Bien que nous ayons déjà une estimation des paramètres d’humidité 

et de température grâce aux indices d’Ellenberg, il est important de les mesurer de façon absolue (et 

non de seulement les déduire) pour pouvoir comparer et comprendre les préférences microclimatiques 

des différentes espèces d’un même mésoclimat ou d’une même altitude (Stuhldreher & Fartmann, 

2018). Il est donc important d’arriver à cibler ces variables sensibles. Boggs et Inouye (2012) 

soutiennent aussi cette idée étant donné que les conditions météorologiques déterminent la dynamique 

des populations directement ou indirectement en agissant sur les individus des populations ou des 

concurrents, prédateurs et proies. Selon des études antérieures, il était déjà connu que les principales 

sources de mortalité des adultes devaient être la prédation et les conditions météorologiques 

défavorables (froid et pluie) (Schtickzelle, et al., 2002). Nous avons perdu des données non 
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négligeables pour répondre à cette question de recherche car nous avions trop peu de senseurs pour 

avoir des données significatives. Ceux-ci auraient pu nous renseigner sur de potentielles conditions 

microclimatiques sur les patchs d’habitats et de non-habitat. Par exemple, une étude a suivi 3 espèces 

de papillons habitant le long d’un gradient climatique en Allemagne centrale. Cette étude a révélé qu’il 

y avait, en plus des différences interspécifiques le long de ce gradient, une influence des 

caractéristiques locales de l’habitat par le chauffage radiatif de la couche d’air proche du sol 

(Stuhldreher & Fartmann, 2018). Il serait donc intéressant d’avoir quasi un senseur par patch pour 

réaliser une interpolation spatiale précise. Cela nous donnerait aussi davantage de données pour 

augmenter notre pouvoir statistique et réussir à expliquer nos nombreuses variables réponses.  

Ensuite, bien que le nombre moyen de grands touradons dans les patchs fasse partie des variables avec 

beaucoup de poids dans les modèles, nous n’avons pas effectué la catégorisation des différentes tailles 

et types de touradons dès le début de l’expérimentation. Cette catégorisation est venue par la suite, en 

observant qu’il y avait des différences non négligeables entre les touradons des différents sites. Il serait 

intéressant de recommencer cette caractérisation dès le début de la prise de relevés pour avoir 

suffisamment de réplicas. Nous pourrions même améliorer cette comparaison entre touradons en 

mesurant la circonférence et la hauteur de ce dernier. Mais aussi, nous pourrions comparer les 

caractéristiques des touradons présents dans les zones de grandes fréquentations ou émergences et 

zones où les valeurs sont quasi nulles. Par exemple, comparer la composition, la diversité, la 

température, l’humidité des touradons. 

De plus, la prise de mesures de l’ouverture des patchs est à améliorer. En effet, l’indice par lequel on 

la quantifie est subjectif, dépendant de la conception personnelle de l’observateur. Il serait intéressant 

de quantifier objectivement cela à l’aide de méthodes cartographiques en utilisant l'analyse des grilles 

de cellules et/ou les métriques du paysage. La première méthode « évalue le paysage en calculant 

différentes propriétés spatiales au moyen de polygones en forme de grille ou de cellules raster » (Liu 

et al., 2020 ; p.2 ; Nijhuis, et al., 2011). La seconde « effectue une analyse spatiale des parcelles 

d'utilisation des terres […], dans laquelle on quantifie les métriques potentielles de compositions et 

configurations paysagères verticalement via raster ou vecteur » (Liu et al., 2020, p.2 ; Nijhuis, et al., 

2011).  Après la catégorisation objective de l’ouverture, nous pourrions observer plus attentivement 

les comportements de Boloria eunomia près des bordures de milieux fermés. Il s’agirait de comprendre 

si les évènements de vols proches ou en strates arbustives ou arborescentes se présentent sur le long 

terme, offrant par exemple un abri récurent, ou s’il est occasionnel, servant de point de fuite. L’objectif 

serait alors de montrer si notre espèce se conduit plus qu’attendu comme un organisme écotone, dont 

la strate arbustive ou arborescente entrerait dans son habitat fonctionnel.  
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Pour améliorer la partie de l’étude concernant l’analyse de la qualité d’habitat des adultes en fonction 

de la fréquentation relative et de l’émergence de ces derniers, nous pourrions exclure les papillons 

capturés en vol direct. En effet, ce comportement de vols serait plutôt utilisé pour traverser des zones 

non intéressantes, voir hostiles. La capture de ces individus ne renseigne alors pas sur les ressources 

recherchées. Nous avons aussi regardé les différentes captures concernées par le vol direct en annexe 

(AnnexeIII) pour s’assurer qu’il n’y ait pas de gros biais pour notre étude. Notons qu’il ne faut pas 

tenir compte des analyses pour les patchs 18, 19, 37, 38, 46, 52, 60, 72, et 71 qui ont des proportions 

de vols directs trop élevés dans les captures (>50%).  

Pour améliorer la partie de l’étude concernant l’analyse de la tendance de répartition spatio-temporelle 

en fonction des sexes, il serait intéressant de réaliser un modèle quadratique étant donné que 

l’émergence des papillons suit une dynamique « en cloche ».  

b. Perspectives d’études 

Il serait intéressant de relier cette étude à une étude analysant les sites de pontes. En effet, nous 

pourrions analyser les variables modifiées lors de changements, ou non, de site de ponte pour confirmer 

notre proposition d’organisation spatiale en 2 temps pour les femelles et pour cibler de façon plus 

appropriée les variables de qualité d’habitat pour les femelles adultes 

De même, au vu de l’influence probable de la composition du sol en nutriments, en pH et en humidité 

sur la plante hôte et sur notre espèce, il serait intéressant de comparer notre étude à une étude analysant 

l’impact du castor sur les milieux. Effectivement, la zone Sud du site de Pisserotte est bordée par un 

cours d’eau pris d’assaut par les castors. Leur présence, activités et leurs constructions (barrages) 

influencent sûrement les variables préalablement citées. 

Analyser en laboratoire les caractéristiques de B. officinalis prélevées à différents endroits sur le terrain 

pourrait aussi être pertinent. Cela permettrait de comparer la répartition de notre espèce en fonction de 

la qualité de la plante hôte. Nos hypothèses sur l’influence probable de la composition du sol en 

nutriments, en pH et en humidité sur la plante hôte et sur notre espèce pourraient pour être vérifiées.  

4.3. Implications de l’étude dans la conservation 

Comme dit précédemment, les causes anthropiques sont une réelle menace et dégradent à grande 

échelle de nombreuses zones naturelles. L’Union Européenne en a conscience et tente de mettre en 

place différentes stratégies pour préserver et restaurer notre biodiversité. La directive Habitat 

(Directive H., 1992) est d’ailleurs une des deux bases, avec la directive Oiseaux, de l’élaboration du 

réseau Natura 2000, le plus grand réseau coordonné de zones protégées au monde (Commission 

Européenne,2023). Cependant, il y a deux grands problèmes à la mise en place concrète de solutions 
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par ces directives. Tout d’abord, ces directives n’ont pas d’effets légaux (Directive H., 1992), mais 

cela relève d’un autre domaine d’expertises. Ensuite, il est difficile d’évaluer la quantité, la qualité et 

la valeur fonctionnelle des habitats ciblés. Réussir à développer un tel outil nécessite une approche 

écosystémique holistique. Cette approche doit se concentrer à la fois sur les espèces et les habitats 

individuels, prenant en compte les diverses variables à différentes échelles spatiales et temporelles 

appropriées (Diaz et al., 2004). Elaborer un tel outil permettrait une meilleure gestion intégrée des 

zones ciblées (Liao, et al., 2023). 

Diaz et al. (2004) proposent alors une liste d’objectifs auxquels cet outil doit répondre pour évaluer 

écologiquement les habitats :  

- Classer qualitativement les habitats selon le temps et/ou l’espace en fonction de leurs 

caractéristiques physiques, chimiques et biologiques.  

- Identifier les relations entre les perturbations anthropiques et les habitats/espèces cibles.  

- Comparer l’état de la performance de l’écosystème par rapport à ses états historiques récents 

ou sites de références appropriés.  

- Intégrer des modèles prédictifs et approches théoriques 

- Être communicable, pertinent analytiquement et statistiquement parlant, répondant aux 

exigences environnementales des critères législatifs.  

La cartographie simple, impliquant l’évaluation de la richesse spécifique ou complexe, impliquant une 

analyse multivariée, semble être un bon moyen de communication de la qualité d’habitat d’une zone 

ciblée (Diaz et al., 2004). Elle participe aux objectifs de gestion écosystémique, de conservation de la 

biodiversité et de durabilité environnementale (Liao, et al., 2023).  

Pour ce faire et identifier les caractéristiques écologiques clés nécessaires à la définition de plan de 

conservation, une étude (Hu, et al., 2019) a proposé une approche d’évaluation intégrée grâce à 

l’intégration d’informations spatiales complètes et un système d’index comprenant une vingtaine 

d’indicateurs. Ils ont d’abord séparé la sensibilité des écosystèmes en « sensibilité endogène » et 

« sensibilité exogène ». La première fait référence aux caractéristiques typiques de l’habitat, aux 

histoires biologiques des espèces importantes, aux zones de concentrations et de répartition évaluées 

par les indices de richesse, de biomasse ou de diversité. La deuxième fait référence aux perturbations 

externes de l’écosystème naturel dues aux pressions externes qu’elles soient naturelles (évènements 

extrêmes) ou anthropiques. Grâce à cette catégorisation, ils ont pu mettre en avant les zones prioritaires 

pour la gestion. Comme l’on peut voir sur le graphe suivant (figure 26), la zone A présentant une 

sensibilité exogène et endogène a plus de possibilités de problèmes.  
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Figure 26 : Combinaisons de stratégies de sensibilités écologiques et de gestions exogènes et endogènes  

(Hu, et al., 2019). 

Dans ce processus, les indicateurs sont spécifiques aux caractéristiques socio-écologiques de la zone 

d’étude. Ils possèdent aussi des unités de mesures différentes acquises de différentes façons. L’étude 

de Hu et al. (2019) proposent alors une standardisation des indicateurs sur une échelle de 0 à 1 par une 

analyse spatiale basée sur le SIG, suivie d’une pondération en fonction de la contribution de 

l’indicateur à la sensibilité. Ensuite, les zones ont été séparées selon 5niveaux de sensibilité endogènes 

et exogènes pour être traitées par les mesures de gestion. Il faut cependant faire attention à ajuster la 

pondération des indicateurs en fonction de l’évolution dans le temps.  

Appliquée à notre étude, la division de la sensibilité de l’écosystème qui inclut B.eunomia pourrait 

donner (tableau 12):  
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Tableau 12: Indicateurs d'évaluation de la sensibilité des écosystèmes des tourbières du Plateau des Tailles (Belgique), 

tableau tiré de l’étude de Hu, et al. (2019) 

Niveau visé 
Niveau 

de critère 

Niveau de 

facteur 

Niveau de 

l’indicateur 
Source de données 

Sensibilité de 

l’écosystème 

des zones 

humides du 

Plateau des 

Tailles, 

Belgique, 

influençant la 

persistance des 

métapopulations 

de B. eunomia 

Sensibilité 

endogène 

Caractéristiques 

de l’espèce 

ciblée et de son 

habitat typique 

Zones de présence de 

B. eunomia  
Enquête de terrain 

Indice de présence de 

B. officinalis 
Enquête de terrain 

Indice de qualité des 

touradons 
Enquête de terrain 

Présence du 

parasitoïde Cotesia 

eunomiae 

Enquête de terrain 

Biome « zone 

humide » et 

tourbières 

Indice d’humidité Enquête de terrain 

Indice de température Enquête de terrain 

Indice de composition 

du sol (nutriments et 

pH) 

Enquête de terrain 

Indice d’ouverture 

Interprétation 

d’images satellite de 

télédétection 

Indice de luminosité  Enquête de terrain 

Sensibilité 

exogène 

Dangers et 

risques 

Fréquence des 

évènements 

météorologiques 

extrêmes 

Rapports 

météorologiques 

Espèces envahissantes Enquête de terrain 

Impact du castor Enquête de terrain 

Activités 

anthropiques  

Chasses et promenades 

Interprétation 

d’images satellite de 

télédétection 

Restauration 

Interprétation 

d’images satellite de 

télédétection 

Protection des zones 

Interprétation 

d’images satellite de 

télédétection 

Conversion des terres 

Interprétation 

d’images satellite de 

télédétection 

 



58 
 

Ce tableau nous indique donc les différents facteurs endogènes et exogènes qui peuvent impacter les 

tourbières, principal habitat de B. eunomia en Belgique et donc influencer la persistance des 

métapopulations. A l’heure actuelle, beaucoup d’études se sont concentrées sur les caractéristiques 

impactant directement les populations de l’espèce. Des premiers plans de conservation et de 

restauration ont déjà été élaborées. De plus, certaines études ont commencé à étudier l’impact de 

certaines espèces clés, comme le castor, sur la pérennité des populations. Notre étude a permis de voir 

que certaines caractéristiques des zones humides peuvent aussi avoir un impact sur les individus, et 

donc potentiellement à terme sur les populations (la zone d’étude est mise en évidence dans le tableau). 

Il existe de nombreuses études sur la caractérisation des tourbières et zones humides qui permettraient 

l’exploitation des données pour des comparaisons spatiales et affiner cette hypothèse.  

La mise en commun et pondération selon l’impact sur la sensibilité des indices développés jusqu’à ce 

jour permettraient potentiellement d’améliorer la qualification de la qualité d’habitat fonctionnel de 

notre espèce 

4.4. Conclusions 

L’objectif de ce mémoire était de cibler les facteurs, outre la plante hôte et les touradons dont la 

présence état déjà connue comme très importante, qui pouvaient affiner la définition de l’habitat 

fonctionnel des imagos de Boloria eunomia de chaque sexe. Pour y répondre, nous avons analysé 

l’importance de différentes variables dans les modèles exprimant la répartition relative et l’émergence 

des adultes. Cela nous permet de cibler les facteurs d’intérêts pouvant être considérés comme des 

ressources fonctionnelles nécessaires, respectivement, à l’adulte en particulier, et à l’entièreté du cycle 

exprimé par la capture des adultes d’âge 1 proche de leur lieu d’émergence.  

Notre étude a montré que les imagos des deux sexes cherchent en plus de la plante hôte des facteurs 

différents. Les femelles adultes cherchent aussi des touradons de tailles moyennes, une gamme précise 

d’humidité (en zone humide mais les zones les plus extrêmes sont évitées), et préfèrent les paysages 

les plus ouverts. Concernant les mâles adultes, ils traquent majoritairement les femelles et sont 

présents, par effet cascade de la qualité des plantes hôtes présentes, sur des zones avec des valeurs du 

sol en nutriments et pH spécifiques.  

En ce qui concerne la qualité d’habitat pour l’entièreté du cycle, elle est assez similaire pour les deux 

sexes. En effet, les individus qui passent du stade de pupe au stade adulte ont été pondus ensemble, 

qu’importe leur sexe. Les zones d’émergences semblent rassembler des couvertures suffisantes de 

plantes hôtes, un nombre moyen de grands touradons, et une gamme d’humidité précise. Les seules 

différences étant que l’émergence des mâles est aussi caractérisée par des valeurs du sol en nutriments 



59 
 

et pH spécifiques ainsi qu’une température particulière. La luminosité pourrait impacter l’émergence 

des femelles.  

Etant donné qu’il y a des différences entre les facteurs ciblés par les adultes et ceux ciblés par les stades 

juvéniles, les mouvements des imagos à travers le site de Pisserotte peuvent être expliqués. En effet, 

les éléments de préférences des adultes peuvent plus facilement être modifiables d’une année à l’autre 

par des facteurs externes que ceux des autres stades. S’il y a une diminution de la qualité, cela pousse 

alors les imagos à se déplacer vers des patchs voisins plus attrayants. En prenant également en compte 

la différence temporelle, nous proposons donc une structure d’organisation spatiales en 2 temps pour 

les femelles et en 3 temps pour les mâles qui émergent avant elles sur le terrain.  

Etant donné que les schémas de ces mouvements à travers le site de Pisserotte sont dus à de légères 

variations des caractéristiques des tourbières, et à la chasse aux ressources utilisables et consommables, 

on comprend alors qu’il est intéressant de développer un indice holistique comprenant toutes les 

variables pour tous les stades. Nous pensons qu’il serait judicieux d’y inclure les facteurs endogènes 

que nous venons de citer mais aussi des facteurs exogènes comme l’impact du changement climatique, 

celui du castor, des activités humaines, etc. qui peuvent avoir des effets indirects sur ces mêmes 

facteurs.  
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Annexes  

I. Annexe1 : Exploration des données 

a. Exploration par « ggplot » 

Voici un graphe illustrant le nombre moyen de touradons de chaque type que l’on relève dans chaque 

patch.  

 

 

Les touradons sont étudiés dans notre modèle comme un tout, en sommant les différents types. Nous 

voyons dans les graphes ci-dessous que la somme totale par rapport à la somme des grands touradons 

uniquement (taille 2 et 3) ne renseignent pas la même information. Ce ne sont pas les mêmes patchs 

qui sont mis en avant.  

 

 

 

Figure27 : Moyenne du nombre de touradons de tailles et types différents en fonction du numéro de patch 

Figure 29 : Moyenne du nombre de grands touradons (tailles 2 et 3) 
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Voici des graphes comparant les indices d’Ellenberg avec et sans les incertitudes. La comparaison est 

faite pour l’entièreté des patchs de Pisserotte pour chaque indice.  

 

 

 

 

Figure 30 : Comparaison des indices d’Ellenberg de luminosité 

calculés avec et sans les incertitudes en fonction du numéro de 

patch 

Figure 31 : Comparaison des indices d’Ellenberg d’humidité 

calculés avec et sans les incertitudes en fonction du numéro de patch 

Figure 28 : Moyenne du nombre de touradons par patchs Figure 29 : Moyenne du nombre de grands touradons (taille 2 et 3) 

 par patchs 
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Nous nous appercevons que les différences pour 

les indices décrivant la luminosité (L) et 

l’humidité (F) s’alternent. Une fois ce sont les 

valeurs avec les incertitudes qui sont plus 

élevées et une fois ce sont celles sans les 

incertitudes (ssNA). Pour les données de 

températures et de pH, nous voyons que les 

données avec incertitudes ont des valeurs plus 

élevées. Et pour les données de composition du 

sol en nutriments, ce sont les données sans les 

incertitudes qui ont des valeurs les plus élevées. 

Cependant, pour l’entièreté des indices, les 

différences restent dans la mesure du raisonnable.  

 

 

 

 

Figure 32: Comparaison des indices d’Ellenberg de température 

calculés avec et sans les incertitudes en fonction du numéro de patch 
Figure 33 : Comparaison des indices d’Ellenberg de pH calculés 

avec et sans les incertitudes en fonction du numéro de patch 

Figure 34: Comparaison des indices d’Ellenberg de composition du sol 

en nutriments calculé avec et sans les incertitudes en fonction du numéro 

de patch 
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Pour finir, voici un graphe illustrant la mesure de l’humidité à l’aide d’un indice de perception de 

l’humidité que nous avions mis en place. Nous voyons qu’il y a quelques variations qui peuvent attirer 

notre attention. Cependant, les valeurs sont plus moins constantes sur l’ensemble du site de Pisserotte.  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

b. Explorations par ACP 

Voici les résultats de l’ACP des variables explicatives et des variables réponses de fréquentation des 

patchs par les individus adultes des deux sexes.  

 

 

Figure 35: Moyenne de l’indice personnel de l’humidité en fonction du numéro de patch 

Figure36 : ACP des variables explicatives avec les variables réponses 

de répartition relative des mâles et des femelles 
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Voici les résultats de l’ACP des variables explicatives et des variables réponses de l’émergence des 

jeunes individus adultes des deux sexes 

 

 

 

Figure 37 : Contribution des variables au plan 1-2 

Figure 38 : ACP des variables explicatives avec les variables réponses 

de l’émergence des mâles et des femelles 
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c. Explorations par DCA 

Voici le résultat de la DCA des espèces présentes dans les quadrats de végétation et la répartition des 

patchs selon un potentiel gradient.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 20 : DCA des espèces présentes dans les quadrats de végétation  

et la répartition des patchs selon un potentiel gradient. 

Figure39 : Contribution des variables au plan 1-2 
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II. Annexe2 : Modèles et vérifications des conditions 

a. Exemple de vérification des conditions pour le modèle « Model1.1M » 

  

 

 

 

 

 

Figure 41: Vérification des conditions d’homoscédasticité  

pour le modèle global 1.1M 
Figure 42 : Vérification des conditions de normalité  

pour le modèle global 1.1M 

Figure 43 : Vérification des conditions d’homoscédasticité 

 pour le modèle global 1.1M 
Figure 44 : Vérification de la présence de potentiels outliers 

pour le modèle global 1.1M 
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Les vérifications n’ont pas été réalisées pour 

tous les modèles sélection par AICc mais ont été 

générées pour les modèles globaux. 

L’homoscédasticité est testée deux fois avec 

deux graphes différents (« Residuals vs Field » 

et « scale-location ») , puis la normalité des 

résidus « normalQ-Q », puis les outliers avec la 

distance de Cook et la méthode de Leverage.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure45 : Vérification de la présence de potentiels outliers 

pour le modèle global 1.1M 
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III. Annexe3 : Proportion de vol direct dans les données de captures 

Tableau 13 : Proportion de vol direct dans les données d’émergences (-uti) et dans les données de répartitions relatives 

 

Grâce au tableau ci-dessus, on comprend que la prise en compte des vols directes ne faussent pas nos 

résultats car ils ne représentent qu’une faible proportion de l’ensemble des comportements de vols. 

Les patchs pour lesquelles il faudrait toutefois prêter attention sont les patchs 18, 19, 37, 38, 46, 52, 

60, 71 et 72. C’est une réelle nécessité de prendre en compte cela pour les prochaines études.  

Patch PropVD_males_uti PropVD_femelles_uti PropVD_males PropVD_femelles  

1 22.222 8.333 7.843 7.692 

18 50.000 NaN 25.000 NaN 

19 50.000 NaN 50.000 NaN 

37 NaN 100.000 NaN 100.000 

38 100.000 NaN 50.000 0.000000 

44 4.347 0.000000 1.204 0.000000 

46 40.000 50.000 11.764 33.333 

48 11.111 0.000000 3.571 0.000000 

50 9.090 0.000000 3.571 0.000000 

51 16.666 25.000 6.666 25.000 

52 NaN NaN 0.000000 100.000 

60 100.000 0.000000 50.000 0.000000 

64 30.769 0.000000 7.843 0.000000 

78 14.285 25.000 4.347 11.111 

69 13.636 20.000 4.918 10.000 

67 15.789 0.000000 4.285 0.000000 

68 12.500 0.000000 6.122 0.000000 

73 33.333 0.000000 12.500 0.000000 

76 23.076 20.000 6.250 8.333 

66 9.090 0.000000 4.000 0.000000 

79 12.500 15.384 3.333 9.523 

65 22.727 5.555 9.433 4.545 

72 80.000 0.000000 26.666 0.000000 

71 20.000 50.000 9.375 16.666 

70 9.090 12.500 4.597 4.347 

74 25.000 0.000000 10.256 0.000000 


