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Guiller G. & Vacher J.-P. 2022. — La prairie permanente non pâturée : un habitat souvent délaissé pour la conservation 
des Squamates du bocage. Naturae 2022 (10): 193-203. https://doi.org/10.5852/naturae2022a10

RÉSUMÉ
Les recommandations de gestion d’habitat en faveur des Squamates terrestres s’intéressent principale-
ment aux éléments bordiers et délaissent souvent les habitats ouverts comme les prairies. L’observation 
visuelle et la surveillance régulière d’un réseau de plaques refuges positionnées sur les lisières et le 
centre d’une prairie permanente non pâturée ont permis de suivre une communauté de Squamates 
pendant une année au sein du département de la Loire-Atlantique. Nos résultats montrent qu’il existe 
des différences dans l’exploration de la prairie permanente non pâturée selon les espèces, le mode de 
thermorégulation, l’âge des individus et le moment de l’année. Les Lacertidae tendent à rester près 
des lisières, alors que les Serpents et les Orvets fragiles s’aventurent plus loin dans la prairie au cours 
du temps. Néanmoins, la richesse spécifique diminue lorsque la distance à la lisière augmente. Cette 
étude nous éclaire sur l’importance de la prise en compte des prairies permanentes non pâturées pour 
la conservation des Squamates en milieu bocager.

ABSTRACT
Permanent ungrazed meadow: an often ignored habitat for the conservation of hedgerow habitat  
Squamate reptiles. 
Best habitat management practices for the conservation of terrestrial Squamate reptiles mainly focus 
on edge habitats, and often neglect open habitats such as meadows. Monitoring of a community of 
Squamate reptiles during a whole year took place within the Loire-Atlantique department through 
direct visual observation and by searching under a network of coverboards positioned on the edges 
and centre of an ungrazed permanent meadow. The analysis of data showed that there are discrepan-
cies in the exploration of ungrazed meadow according to species, mode of thermoregulation, time 
of year, and age of individuals. Lacertids tend to stay in the vicinity of the hedges, while snakes and 
slow worm display a more exploratory behaviour and are found away from the hedges as time of year 
advances. The study also showed that species richness decreases distance from the hedges increases. 
Through these results, this study highlights the importance of ungrazed meadows for the conserva-
tion of Squamate reptiles in extensive agricultural landscapes.
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INTRODUCTION

La plupart des études écologiques portant sur les Squamates 
(Lézards et Serpents) en milieu bocager font référence aux 
interactions avec les composantes paysagères linéaires telles 
que les haies ou les lisières des boisements (Saint Girons 1975 ; 
Boissinot et al. 2013, 2015). Ces habitats bordiers sont 
considérés essentiels au maintien de ces espèces dans ce type 
d’habitat à condition qu’ils soient bien structurés, c’est-à-dire 
qu’ils offrent une diversité de microhabitats sur un gradient 
vertical (herbes basses, herbes hautes, broussailles denses, 
petits ligneux). Leurs fonctions sont multiples : refuges, cor-
ridors, alimentation, temporisations thermique et hydrique 
(Saint Girons & Bradshaw 1989 ; Saint Girons 1996, 1997 ; 
Guillon et al. 2014 ; Lourdais et al. 2017). Pourtant, d’autres 
éléments du paysage comme les friches, moins étudiées, 
représentent des habitats favorables pour les Squamates 
(Remacle 2018), mais leur évolution naturelle vers un cou-
vert ligneux ombragé ne permet pas leur prise en compte 
dans la planification conservatoire de ces espèces qui néces-
sitent des habitats ensoleillés. En effet, le phénomène de 
déclin de populations de Squamates lié à l’évolution d’une 
zone ouverte vers un stade arbustif ou arboré est connu par 
exemple avec les vipères, quand, au début de la déprise, ces 
dernières s’observent le long des haies bordant l’intérieur 
et l’extérieur de la parcelle abandonnée (Naulleau 2002 ; 
Boissinot et al. 2015). Puis, au fil du temps, elles sont 
localisées sur le pourtour des patches broussailleux qui se 
développent dans la parcelle devenue une friche. Lorsque 
les arbres dominent, les vipères ne subsistent qu’au sein de 
petites clairières qui perçoivent quelques rayons de soleil au 
cours de la journée avant que l’ensemble de la parcelle ne 
devienne un bosquet entièrement ombragé, entraînant ainsi 
la disparition de la communauté de Squamate. Ce phéno-
mène se produit en une vingtaine d’années selon la taille et 
la forme de la parcelle en déprise. Mais avant la formation 

des broussailles (étape friche) puis l’apparition des ligneux 
(étape bosquet), se trouve une étape de développement des 
plantes herbacées, ce qui s’apparente à une prairie perma-
nente non pâturée. À la différence d’une prairie permanente 
pâturée, celle non pâturée est gérée par un broyage annuel 
ou par une fauche estivale (fourrage). Ce type de formation 
végétale maîtrisée et non ligneuse joue un rôle essentiel pour 
la biodiversité car elle permet le maintien d’espèces adaptées 
aux habitats ouverts (Alard et al. 2020).

Afin de mettre en évidence les aspects de la fonctionnalité 
écologique d’une prairie permanente non pâturée sur une 
communauté de Squamates de l’Ouest de la France, nous 
avons mis en place un suivi standardisé durant une année. 
Étant donné que les différentes espèces possèdent des exi-
gences parfois contrastées en termes de besoins en chaleur 
par exemple, ou pour l’exploitation des ressources trophiques, 
nous attendons des réponses différentes en ce qui concerne 
l’utilisation du milieu (haie et prairie permanente) selon les 
espèces et la période de l’année.

MATÉRIEL & MÉTHODES

Site d’étude

Le site d’étude est constitué d’une prairie permanente non 
pâturée (PPNP) de 11 000 m² au sein de la commune de 
Bouvron dans le département de Loire-Atlantique (Fig. 1). 
Entre 2004 et 2015, plusieurs aménagements en faveur des 
Squamates et des Amphibiens y ont été réalisés : création de 
haies bocagères entourant la prairie, ainsi que deux mares de 
surfaces respectives de 1810 m² et 10 m² (Guiller 2020a, b). 
Des aménagements en faveur de l’herpétofaune y ont égale-
ment été installés comme un tas d’ardoise, de branchages, 
de bûches ainsi que des plaques refuges pour détecter les 
Squamates (Figs 2, 3). La prairie est broyée mécaniquement 
durant l’hiver lors d’une journée avec une température 
proche de zéro afin de limiter l’impact sur la petite faune, 
le but étant d’éviter le recouvrement du milieu par les 
ligneux, configuration qui pourrait s’avérer défavorable à 
la diversité biologique non forestière, notamment pour les 
Squamates (Fig. 3).

Protocole de suivi

Deux méthodes de prospection ont été effectuées simultané-
ment : la recherche sous des abris et à vue. La première méthode 
consiste à soulever un réseau de plaques refuges composé de 
plaques en fibrociment de 150 cm par 90 cm, ce qui permet 
de détecter les animaux effectuant la thermorégulation en 
tigmothermie (captage de la chaleur au contact du substrat). 
Au total, 24 plaques refuges ont été positionnées sur le site 
d’étude, dont 14 sur la lisière intérieure de la PPNP, et dix dans 
la PPNP à une distance de 2 à 26 mètres de la lisère la plus 
proche (Fig. 2). Nous avons contrôlé les plaques refuges une 
fois par semaine entre le 10 février et le 15 novembre 2020. 
La seconde méthode consiste à détecter à vue les Squamates 
effectuant une thermorégulation en héliothermie (exposition 
directe au soleil) lors du cheminement standard destiné au 
contrôle des plaques refuges (Fig. 2). 

2 km

47.4oN

1.8oW

Loire-
Atlantique

N

Secteur d’étude

Commune de Bouvron

Loire-Atlantique

Limite départementale

FRANCE

Fig. 1. — Localisation approximative de la zone d’étude située sur la commune 
de Bouvron dans le département de la Loire-Atlantique.
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Pour chaque Squamate observé, nous avons relevé les variables 
suivantes : espèce, date, heure, géolocalisation par GPS, mode de 
thermorégulation (tigmothermie ou héliothermie) et classe d’âge 
(immature ou mature). Cette dernière est déterminée en fonc-
tion de la taille de l’individu (Guiller & Legentilhomme 2015 ; 
Guiller 2016). La géolocalisation des observations dans la PPNP 
permet ensuite de mesurer précisément la distance de l’obser-
vation à la lisière la plus proche via le logiciel Google Earth®. 

Tous les individus de Serpents ainsi que quelques individus 
matures d’Orvets fragiles Anguis fragilis Linnaeus, 1758, ont été 
suivis par capture-marquage-recapture (CMR). Le marquage 
individuel est réalisé par une ablation partielle d’une à deux 
écailles ventrales pour les Serpents (Blanchard & Finster 1933) et 

par « hot branding » pour les Orvets fragiles (Le Henanff 2011 ; 
Guiller 2013 ; Nys & Besnard 2017 ; Vergilov & Tzankov 2018). 
Nous précisons que notre étude bénéfice des dérogations 
nécessaires pour la manipulation de ces espèces protégées 
sous le permis n°64/2016.

Analyse des données

Nous avons testé si la variation du nombre d’individus matures 
et immatures dans les différents types de milieux (lisière vs 
prairie) était significative, et si le nombre d’espèces observées 
en tigmothermie et en héliothermie était significativement 
différent à l’aide d’une ANOVA. Nous avons vérifié a pos-
teriori si les conditions d’application étaient observées sur les 

Fig. 2. — Position des 24 plaques refuges dont 14 sont disposées sur la lisière intérieure de la prairie permanente non pâturée (carrés rouges) et 10 dans la prai-
rie (carrés jaunes). Trois micro-habitats sont créés dans la parcelle : un tas de buche (étoile rouge), un tas de branchage (étoile jaune) et un tas d’ardoise (étoile 
bleu). Les pointillés blancs matérialisent le cheminement standard effectué à chaque visite.

Fig. 3. — Apparence de la prairie permanente non pâturée au cours de l’année, mettant en évidence sa gestion (broyage mécanique hivernal) et son évolution 
annuelle (hauteur de la strate herbacée). Au premier plan, un des trois artefacts, un tas de bûches offrant un refuge aux Squamates. A, Aperçu de la strate her-
bacée de la prairie permanente non pâturée (PPNP) d’une hauteur de 10 à 15 cm après un broyage mécanique effectué lors de température proche de 0oc vers 
la fin du mois de novembre ou durant le mois de décembre ; B, aperçu de la strate herbacée de la PPNP d’une hauteur évoluant de 15 à 100 cm entre les mois 
de mars et de juin. Cette hauteur maximum sera maintenue jusqu’au prochain broyage hivernal.
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résidus. Dans le cas inverse, nous avons transformé les don-
nées d’effectifs en log+1 et avons reconduit l’ANOVA. Nous 
avons réalisé des tests par paire de Tukey afin de déterminer 
quelles paires d’espèces avaient des effectifs sous plaques refuges 
significativement différents. Nous avons également testé si la 
distance à la lisière et les distances parcourues cumulées diffé-
raient entre les espèces à l’aide d’un test non-paramétrique de 
Kruskal-Wallis. Dans le cas où nous détections des différences, 
nous avons ensuite appliqué un test par paire de Wilcoxon 
pour évaluer quelles espèces différaient entre elles. Enfin, nous 
avons vérifié si la richesse spécifique variait significativement 
entre les plaques refuges à l’aide d’un test de Chi2. Ces tests 
ont été conduits dans le logiciel R 4.1 (R Core Team 2021). 
Le code et les données sont disponibles sur https://github.com/
jpvacher/reptiles_PPNP_bouvron, dernière consultation le 27 
juillet 2021.

La sédentarité des espèces sur le site a été estimée à partir 
des données CMR en calculant le taux de recapture.

Les données de CMR ont également permis d’évaluer les 
distances entre recaptures successives, ce qui a permis de mesu-
rer le nombre d’individus effectuant des allers-retours entre 
la haie et la PPNP. Une estimation de la distance cumulée 
parcourue a été mesurée en effectuant la somme des distances 
obtenues entre chacune des recaptures pour les individus ayant 
été vus au moins deux fois.

RÉSULTATS

Nature des observations  
et modes de thermorégulation

Cinq espèces de Squamates ont été observées sur le site d’étude : 
Anguis fragilis, Podarcis muralis (Laurenti, 1768), Lacerta bilineata 
Daudin, 1802, Zamenis longissimus (Laurenti, 1768) et Natrix 
helvetica (Lacépède, 1789). Nous avons enregistré 529 observa-
tions au cours de l’année 2020, dont 439 sous des plaques refuges 
(83 %) et 90 à vue (17 %). Nous avons observé une forte variation 
du nombre d’occurrences qui oscille entre 16 pour L. bilineata ; 
32 pour N. helvetica ; 49 pour Z. longissimus ; 50 pour P. muralis 
et 382 pour A. fragilis (Fig. 4A). 

Au moins un Squamate a été observé sous l’une des 24 plaques 
refuges au cours de l’année (Tableau 1 ; Fig. 4B). Il existe une 
variation significative dans le nombre d’occurrences par plaque 
refuge (ANOVA = 23,03, p < 0,001), mais la variation de la 
richesse spécifique entre les plaques refuges n’est pas signifi-
cative (Chi-squared = 19,25, p = 0,68). 

Anguis fragilis, Natrix helvetica et Zamenis longissimus ont 
une forte tendance à la tigmothermie puisque respectivement 
99,74 %, 93,75 % et 91,84 % des observations de ces espèces 
proviennent de détections sous des plaques refuges (Tableau 2). 
En revanche, Podarcis muralis et Lacerta bilineata sont beaucoup 
plus héliothermes car presque 40 % des occurrences notées 
se font lors de phases d’héliothermie, même s’ils utilisent très 
fréquemment les plaques refuges (Tableau 2). 

Le nombre d’observations d’individus en tigmothermie 
est significativement plus important que celui d’individus en 
héliothermie (ANOVA = 9,91, p = 0,01).

Répartition temporelle, spatiale  
et selon la classe d’âge des espèces sur le site d’étude

Répartition temporelle
Chez Anguis fragilis, Podarcis muralis et Lacerta bilineata, les 
premières observations sont toujours survenues sur les lisières 
à la sortie de l’hibernation. L’amplitude entre les premières 
observations sur les lisières et celles de la PPNP peut s’échelon-
ner sur plusieurs semaines. En effet, ce décalage peut aller de 
quatre, cinq et 13 semaines respectivement pour L. bilineata, 
A. fragilis et P. muralis (Fig. 5).

Pour les Serpents, les premières occurrences sur les lisières 
puis dans la PPNP concernent uniquement Natrix helvetica. 
En effet, cette espèce a d’abord été observée sur les lisières, 
mais avec seulement deux observations, puis trois semaines 
plus tard dans la PPNP. Chez Zamenis longissimus, les pre-
mières occurrences ont eu lieu simultanément sur les lisières 
et dans la PPNP (Fig. 6).

Répartition spatiale (lisière vs PPNP)  
et distance de l’observation à la lisière
Sur les 529 observations réalisées en 2020, 80 % (n = 421) 
proviennent des lisières (Tableau 3) et si l’on ne considère que 
les données issues des observations réalisées sous les plaques 
refuges (n = 439) et qu’on les rapporte au ratio du nombre 
de plaques refuges disposées dans les deux milieux (14 vs 
10 respectivement pour les lisières et la PPNP), alors 77 % 
des observations sont réalisées dans les lisières. 

L’analyse de la variable distance à la lisière la plus proche 
révèle deux groupes dont la différence n’est pas statistiquement 
significative (Fig. 4C). L’un est composé de Lacerta bilineata 
et de Podarcis muralis qui s’éloignent peu des lisières, avec 
une amplitude respective 3 à 9,61 mètres et 2 à 16 mètres. 
Aucune observation de P. muralis et L. bilineata n’a été effec-
tuée sous les plaques refuges de la PPNP. L’autre groupe 
peut s’affranchir davantage de la lisière et s’aventure jusqu’à 
25,5, 26,5 et 27 mètres respectivement pour Natrix helvetica, 
Anguis fragilis et Zamenis longissimus. Les valeurs moyennes 
de cette variable confirment ce classement avec une dis-
tance à la lisière de 6,73 ± 3,13 mètres pour L. bilineata ; 
7,37 ± 4,83 mètres pour P. muralis ; 11,77 ± 7,99 mètres 
pour A. fragilis ; 13,22 ± 7,42 mètres pour N. helvetica et 
14,51 ± 7,96 mètres pour Z. longissimus.

Répartition par classe d’âge : mature vs immature
Le nombre d’observations dans la PPNP est significati-
vement plus important pour les individus matures que 
pour les individus immatures (ANOVA = 5,11, p = 0,5), 
alors que le nombre d’observations dans les lisières ne 
diffère pas significativement entre les deux classes d’âge 
(ANOVA = 0,02, p = 0,87) (Tableau 3 ; Fig. 4D). Cepen-
dant, les observations effectuées sur les lisières ont tendance 
à être plus élevées pour les immatures chez Anguis fragi-
lis, Natrix helvetica et Zamenis longissimus, alors que les 
observations d’immatures chez Podarcis muralis et Lacerta 
bilineata sont minoritaires à la fois sur les lisières et dans 
la PPNP (Tableau 3).

https://github.com/jpvacher/reptiles_PPNP_bouvron
https://github.com/jpvacher/reptiles_PPNP_bouvron
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Données issues de la CMR
Recapture
Le taux de recapture d’Anguis fragilis est de 45,5 %, soit 10 indi-
vidus retrouvés sur 22 marqués. Celui de Zamenis longissimus 
est de 64 %, soit 16 individus retrouvés sur 25 marqués et 
celui de Natrix helvetica est de 16 %, soit quatre individus 
retrouvés sur 25 marqués. 

Déplacements :
Les suivis par CMR ont permis d’obtenir des histoires de vie 
partielle à partir d’animaux identifiés individuellement puis 
revus plus ou moins régulièrement. Ainsi, les trois espèces 
bénéficiant de ce protocole de suivi réalisent des allers-retours 

entre les lisières et la PPNP (Fig. 7). En effet, trois Zamenis 
longissimus, une Natrix helvetica et un Anguis fragilis ont effec-
tué au moins un aller-retour dans le sens lisière-PPNP-lisière. 
Ces suivis laissent supposer que seules les grandes couleuvres 
traversent la PPNP dans toute sa largeur. 

L’estimation des distances cumulées parcourues montre 
une différence significative entre Anguis fragilis et Zamenis 
longissimus (p = 0,04), mais pas de différence significative 
entre A. fragilis et Natrix helvetica ni entre N. helvetica et Z. 
longissimus (Fig. 4E) :

– la moyenne des distances cumulées pour N. helvetica est de  
85,5 ± 63,54 mètres pour une amplitude de 3 à 156 mètres 
selon les individus ;
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trouvent régulièrement dans la prairie jusqu’à l’automne, à la 
différence des espèces héliophiles, Podarcis muralis et Lacerta 
bilineata, qui s’éloignent peu des lisières et ce tout au long 
de l’année. Il est probable qu’il existe un biais lié à l’attrac-
tion des plaques refuges disposées dans la prairie, et que l’on 
observe un éventuel comportement de déplacement lié à la 
recherche d’abris qui chauffent plus rapidement en contexte 
ouvert (Retemal Diaz & Blouin-Demers 2017). Cependant, 
nous pensons que ce biais est réduit car l’étude a été menée 
sur une saison seulement, et les serpents ne connaissaient pas 
l’emplacement des plaques refuges au préalable. Leur colonisa-
tion résulte certainement d’un comportement exploratoire de 
l’habitat de prairie. Une analyse comparative serait nécessaire 

Tableau 1. — Répartition des observations effectuées en tigmothermie au cours de l’année 2020 selon l’espèce et la plaque refuge. Les lignes blanches corres-
pondent aux plaques refuges situées le long des lisières et les lignes grisées aux plaques refuges situées dans la prairie permanente non pâturée. Abréviations : 
PL, plaque refuge positionnée sur les lisières ; PP, plaque refuge positionnée dans la prairie. 

N° de la plaque 
refuge

 Nombre d’observations sous les plaques refuges

Richesse 
spécifique par 
plaque refuge

Podarcis  
muralis 
(Laurenti, 1768) 

Lacerta  
bilineata 
Daudin, 1802

Anguis  
fragilis 
Linnaeus, 1758

Natrix helvetica 
(Lacépède, 
1789)

Zamenis 
longissimus 
(Laurenti, 1768)

1 0 0 2 0 0 1
2 2 2 17 0 2 4
3 2 1 29 1 3 5
4 1 1 19 0 2 4
5 7 3 15 3 3 5
6 5 1 75 6 3 5
8 0 0 8 0 1 2
9 0 0 4 0 2 2

10 0 0 4 2 6 3
11 0 0 3 0 0 1
12 1 0 7 1 2 4
13 8 1 58 6 2 5
14 6 0 25 6 1 4
15 0 0 1 0 0 1
16 0 0 18 0 0 1
17 0 0 9 1 6 3
18 0 0 2 0 0 1
21 0 0 2 0 3 2
22 0 0 0 0 3 1
23 0 0 10 0 1 2
24 0 0 5 2 2 3
25 0 0 3 0 0 1
26 0 0 1 0 1 2
27 0 0 9 1 0 2

Total PL 32 9 266 26 30 –
Total PP 0 0 60 3 13 –
Total PL+PP 32 9 326 29 43 –

– celle de Z. longissimus est de 83,98 ± 68,19 mètres pour 
une amplitude de 0 à 241 mètres selon les individus ;

– celle de A. fragilis est de 30,13 ± 38,94 mètres pour une 
amplitude de 0 à 125 mètres selon les individus.

DISCUSSION

Cette étude montre l’intérêt de l’habitat de prairie pour 
plusieurs espèces de Squamates. En effet, les trois espèces 
pratiquant la thermorégulation par tigmothermie, Anguis fra-
gilis, Zamenis longissimus et dans une moindre mesure Natrix 
helvetica, s’éloignent des lisières au cours du printemps et se 

Tableau 2. — Nature des observations (héliothermie vs tigmothermie) réalisées au cours de l’année 2020 sur le site d’étude parmi les cinq espèces de Squa-
mates observés.

Observation en héliothermie Observation en tigmothermie

% N % N

Podarcis muralis (Laurenti, 1768) 36,00 18 64,00 32
Lacerta bilineata Daudin, 1802 37,50 6 62,50 10
Anguis fragilis Linnaeus, 1758 0,26 1 99,74 381
Natrix helvetica (Lacépède, 1789) 6,25 2 93,75 30
Zamenis longissimus (Laurenti, 1768) 8,16 4 91,84 45

Total 5,86 31 94,14 498
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pour clarifier cette question du biais de l’attraction des plaques 
refuges dans le cadre d’études des préférences d’habitats chez 
les Serpents.

Même si la plupart des observations de P. muralis et 
L. bilineata s’effectuent sous abris (c. 60 %), un nombre non 
négligeable s’effectue à découvert (c. 40 %), ce qui indique 
une tendance à l’héliothermie pour la thermorégulation 
(Tableau 2). De ce fait, deux raisons pourraient expliquer 
ce phénomène d’attachement plus prononcé à la lisière 
pour P. muralis et L. bilineata. La première est probable-
ment liée au fait que les espèces qui s’exposent directement 
au soleil sont plus visibles, et deviennent par conséquent 

plus vulnérables aux prédateurs en milieu ouvert tel que le 
centre d’une prairie. Elles choisissent ainsi des habitats qui 
disposent de retraites immédiates comme les broussailles 
des lisières. La seconde pourrait être liée à certains micro-
habitats présents uniquement sur les lisières, permettant à 
ces deux espèces de thermoréguler sur des supports verticaux 
en grimpant le long des troncs et des broussailles (espèces 
ligneuses). Ainsi, la structure étagée des lisières offre un double 
avantage : une gamme de micro-habitats très favorables à 
la thermorégulation à découvert et à la fuite. Ce qui n’est 
plus le cas dans la PPNP, notamment au printemps lorsque 
la strate herbacée est basse et revêt de ce fait une structure 
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Fig. 5. — Phénologie et localisation spatiale (lisière vs prairie permanente non pâturée) des observations des trois espèces de Lézards au cours de l’année 2020 
au sein du site d’étude : A, Podarcis muralis (Laurenti, 1768) ; B, Lacerta bilineata Daudin, 1802 ; C, Anguis fragilis Linnaeus, 1758. Les numéros en abscisse 
correspondent aux numéros de la semaine calendaire et ceux en ordonnée aux nombres d’observations. 
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homogène (herbe verte, milieu ouvert au vent, exposition 
aux prédateurs aériens, etc.) (Fig. 2). En revanche, pour les 
trois autres espèces (A. fragilis, Z. longissimus et N. helvetica), 
la strate herbacée de la PPNP suffit pour se dissimuler afin 
de se déplacer et chasser. Leurs besoins thermiques moins 
importants pour être actifs peuvent également expliquer ce 
comportement (Lelièvre 2010 ; Galán & Salvador 2015). 
C’est pour ces raisons que les trois espèces les plus discrètes 
(i.e., pratiquant la tigmothermie) peuvent s’affranchir plus 
facilement des lisières broussailleuses car elles ont moins 
besoin de s’exposer directement au soleil, et bénéficient ainsi 
des ressources que procure la PPNP.

Au sujet des déplacements observés d’Anguis fragilis, il est 
probable que l’absence d’observation de la traversée complète 
de la prairie par cette espèce soit due à un taux de capture 
insuffisant. En effet, même si le taux de recapture est élevé 
(45,5 %) pour cette espèce, seulement 22 individus ont été 
identifiés individuellement, ceci représente un faible échan-
tillon. Bien que la distance à la lisière la plus élevée observée 
pour cette espèce soit de 26 m, le point le plus éloigné de 
la lisière au sein de la PPNP se trouve à 27 m, ce qui laisse 
penser que des distances plus importantes que celles mesurées 
sont possibles. Quant aux deux espèces de couleuvres, les 
résultats de la CMR suggèrent soit une plus grande séden-

A

7

4
5
6

3
2
1

0

7 8 9

Février Mars Avril Mai Juin Juillet Août Septembre Octobre Novembre

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46N
om

b
re

 d
’o

b
se

rv
at

io
ns

B

7

4
5
6

3
2
1

0

7 8 9

Février Mars Avril Mai Juin Juillet Août Septembre Octobre Novembre

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46N
om

b
re

 d
’o

b
se

rv
at

io
ns

Lisière Prairie

Fig. 6. — Phénologie et localisation spatiale (lisière vs prairie permanente non pâturée) des observations des deux espèces de Serpents au cours de l’année 2020 
au sein du site d’étude : A, Natrix helvetica (Lacépède, 1789) ; B, Zamenis longissimus (Laurenti, 1768). Les numéros en abscisse correspondent aux numéros de 
la semaine calendaire et ceux en ordonnée aux nombres d’observations. 

Tableau 3. — Proportion et répartition spatiale (lisière vs prairie permanente non pâturée) des observations réalisées selon les statuts (matures et d’immatures) parmi 
les cinq espèces de Squamates du site d’étude. Les chiffres en gras correspondent aux valeurs les plus élevées selon la localisation et le statut des observations.

Lisière Prairie

Mature Immature Total Mature Immature Total

Podarcis muralis (Laurenti, 1768) 62 %
(25)

38 %
(15)

80 %
(40)

70 %
(7)

30 %
(3)

20 %
(10)

Lacerta bilineata Daudin, 1802 75 % 
(9)

25 %
(3)

75 %
(12)

100 %
(4)

0 %
(0)

25 %
(4)

Anguis fragilis Linnaeus, 1758 48 %
(150)

52 %
(161)

81 %
(311)

94 %
(67)

6 %
(4)

19 %
(71)

Natrix helvetica (Lacépède, 1789) 35 %
(9)

65 %
(17)

81 %
(26)

67 %
(4)

33 %
(2)

19 %
(6)

Zamenis longissimus (Laurenti, 1768) 47 %
(15)

53 %
(17)

65 %
(32)

76 %
(13)

24 %
(4)

35 %
(17)

Total espèces 49,41 %
(208)

50,59 %
(213)

80 %
(421)

87,96 %
(95)

12,04 %
(13)

20 %
(108)
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tarité, soit un domaine vital plus petit, soit une détection 
plus aisée chez Zamenis longissimus. En effet, le taux élevé de 
recapture enregistré chez cette dernière (64 % vs 16 % res-
pectivement chez Z. longissimus et Natrix helvetica) pour une 
mobilité équivalente entre ces deux couleuvres (moyenne de 
83,98 mètres vs 85,5 mètres respectivement chez Z. longissi-
mus et N. helvetica) suggère que Z. longissimus se déplacerait 
autant que N. helvetica mais sur une surface plus restreinte. 
Malheureusement, les données obtenues sur une seule année 
restent insuffisantes pour permettre une analyse plus précise, 
seule une étude plus approfondie utilisant la radio-télémétrie 
permettrait d’éclaircir ce trait comportemental.

La chronologie et la localisation des observations permettent 
de constater une différence entre les données obtenues sur les 
lisières et celles de la PPNP. De façon générale, on observe que 
l’activité annuelle des Squamates démarre en premier lieu en 
lisière puis en PPNP, avec un décalage de quatre à 13 semaines 
selon les espèces. Ensuite, les Squamates effectuent en une 
succession d’allers-retours entre la PPNP et ses lisières durant 
la saison d’activité (Fig. 7), ce qui suggère que la PPNP est un 
habitat exploité durant plusieurs mois lors de la saison active et 
que la pause hivernale a lieu dans les haies (e.g., dans les galeries 
de micromammifères, au sein de la couche de terre végétale isolée 
sous les broussailles) (Grillet et al. 2015). Néanmoins, ce scénario 
n’a pas été observé chez Zamenis longissimus. En effet, cette espèce 
à émergence tardive (Guiller et al. 2014) n’est pas découverte avant 
la première quinzaine du mois d’avril et semblerait être la seule 
espèce à se déplacer vers la PPNP dès son émergence (Fig. 6). 
Cependant, des observations supplémentaires sur plusieurs années 
sont nécessaires afin de confirmer cette hypothèse.

Les espèces héliophiles restent dépendantes des lisières durant 
toute la saison d’activité alors que les espèces pratiquant la 
tigmothermie s’aventurent dans la PPNP dès la fin du mois 
de mars malgré la faible hauteur de la strate herbacée. En 
Belgique, la conversion de prairies fauchées tardivement en 
prairies pâturées dès le début du printemps est corrélée au 
déclin de l’effectif de la Vipère péliade Vipera berus (Linnaeus, 
1758) (Graitson 2008), ce qui suggère qu’une hauteur mini-
mum du couvert herbacé est probablement indispensable pour 
maintenir les Squamates dans ces milieux ouverts. 

Au sein des cinq espèces rencontrées, la majorité des obser-
vations effectuées dans la PPNP concerne principalement 
des adultes (entre 67 % et 100 % selon l’espèce ; Fig. 4D ; 
Tableau 3). Ceci s’explique certainement par un domaine vital 
plus vaste en lien avec la reproduction (recherche de partenaires 
pour les mâles et la recherche d’un site d’oviposition pour les 
femelles), qui les poussent à exploiter ou traverser les zones 
plus ouvertes. Mis à part Anguis fragilis, toutes les espèces de 
Squamates du site d’étude ont une reproduction ovipare et la 
ponte réalisée en début d’été s’effectue certainement en lisière 
de haie. Ainsi, les jeunes sont présents dès l’éclosion dans les 
haies et l’instinct de philopatrie des premiers mois renforce 
probablement l’absence de jeunes dans la PPNP. La recherche 
de nourriture peut aussi être une des clés pour comprendre 
ce schéma de dispersion. C’est notamment le cas de Zamenis 
longissimus chez qui les jeunes se nourrissent fréquemment de 
Podarcis muralis (Guiller & Legentilhomme 2019), espèce qui 

se trouve principalement en lisière, alors que les adultes ont 
accès aux micromammifères qui sont abondants dans la PPNP. 

Les trois causes principales de menace des Squamates identi-
fiées dans la commune sont la dégradation des lisières de haie, 
la diminution du linéaire de haie ainsi que le boisement des 
milieux ouverts (Guiller et al. 2022). D’ailleurs, Vipera berus 
était autrefois observée sur les lisières de la PPNP puis en a 
disparu en 2012 (Guiller 2020a). Dans ce secteur, un grand 
nombre de prairies permanentes ont été converties en cultures 
ou ont été détruites au profit de zones artisanales, commer-
ciales, routes et pavillons, ce qui a certainement contribué 
à sa disparition. Il est certain que V. berus est une espèce de 
lisière, que l’on rencontre le long de haies ou de broussailles en 
milieu semi-ouvert de type friche. Mais à la fin du printemps, 
elle peut s’aventurer dans les prairies à une certaine distance 
de la lisière de la haie (Saint Girons 1952 ; Naulleau 2002) 
à l’image des espèces héliothermes comme Podarcis muralis 
et Lacerta bilineata. Ainsi, bien que la PPNP et ses lisières 
soient encore favorables à cette espèce, il est probable que 
cette population, qui se trouve en limite d’aire de répartition 
et dont les effectifs devaient être faibles, ait été précipitée à 
l’extinction locale par la destruction des habitats alentour.

Fig. 7. — Quelques exemples de déplacement simplifiés pour trois espèces de 
Squamates suivis par Capture-Marquage-Recapture (CMR) d’après leurs posi-
tions chronologiques de capture durant l’année 2020 au sein du site d’étude. 
A, Zamenis longissimus (Laurenti, 1768), tiret plein : ZL34 femelle ; tiret court : 
ZL2_14 mâle ; tiret moyen : ZL2_18 femelle ; tiret long : ZL2_19 mâle ; B, Natrix 
helvetica (Lacépède, 1789), tiret plein : NH23 femelle ; tiret court : NH3_10 mâle ; 
C, Anguis fragilis Linnaeus, 1758, tiret plein : AF12 mâle ; tiret court : AF9 mâle 
et AF2018/5 femelle (même déplacement) ; tiret moyen : AF17 femelle.
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La notion de l’exclusivité des haies pour le maintien 
durable des Squamates en milieu bocager semble être une 
vision trop simpliste (Saint Girons 1975 ; Meek 2013). En 
effet, bien que la présente étude corrobore l’intérêt des haies 
pour sa fonction d’habitat principal (site de ponte, zone de 
chasse et d’hibernation), elle montre aussi que les prairies 
permanentes non pâturées jouent un rôle important pour 
les Squamates pratiquant la tigmothermie (Anguis fragilis, 
Zamenis longissimus, Natrix helvetica) à condition qu’elles 
y trouvent des structures adéquates pour ce mode de ther-
morégulation. L’importance de ce milieu surfacique ouvert 
ne doit pas non plus être sous-estimée pour les espèces de 
Squamates héliophiles (Podarcis muralis, Lacerta bilineata et 
certainement Vipera berus), car les premiers mètres de prairie 
bordant les lisières sont exploités notamment pour des raisons 
trophiques, thermiques et hydriques (Guillon et al. 2014). 
Ceci pourrait expliquer pourquoi les haies bordant des par-
celles cultivées abritent peu d’espèces malgré une structure 
favorable aux Squamates (Guiller & Legentilhomme 2006 ; 
Kaplita 2020). Les fauches de fourrage en début d’été doivent 
aussi avoir un impact négatif sur les Squamates, notamment 
dans les parcelles entourées de haies non dégradées dont la 
richesse spécifique est plus importante (Boissinot et al. 2013). 
Une solution pour diminuer le risque de tuer des Squamates 
lors de la fauche du juin serait de commencer cette dernière 
depuis le centre de la parcelle vers l’extérieur, permettant 
aux individus les plus proches de la haie de s’y réfugier. 
Actuellement, on commence à mesurer l’impact sur la 
biodiversité des mutations paysagères engendrées dans le 
bocage par les remembrements du siècle dernier à nos jours 
(Tourneur & Marchandeau 1996 ; Boissinot et al. 2015). 
Ces mutations ont entraîné en France une simplification 
du parcellaire, avec 45 000 km/an de haies arrachées entre 
les années 1960 à 1980. Bien que le rythme semble s’être 
ralenti ces dernières décennies, il se poursuit encore de nos 
jours (Pointereau 2002). Toujours pour la France, s’ajoute 
la perte de 4,4 millions d’hectares de prairies permanentes 
entre 1975 et 1995 (Boissinot 2009), ce qui représente 
presque 7 % de la surface du pays. La combinaison de 
cinq dégradations majeures et simultanées, c’est-à-dire, 
la disparition des haies, la dégradation des haies restantes 
(Guiller & Legentilhomme 2006 ; Guiller et al. 2022), la 
fermeture du milieu (enfrichement, sylviculture), la dimi-
nution drastique des prairies permanentes et l’urbanisation, 
aboutissent à un niveau de menace très préoccupant pour 
la plupart des espèces de Squamates du bocage du quart 
nord-ouest de la France (Marchadour et al. 2020). Cette 
étude montre que la conservation des prairies non pâturées 
est un élément de gestion important à prendre en compte 
pour la préservation de ces espèces.
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