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Résumé - La Vipére péliade (Vipera berus) étant une espéce en forte régression en Europe, ses populations
relictuelles font l'objet defforts de conservation importants dans de nombreux pays. La population des
Hautes Fagnes (Belgique), découverte récemment, parait, quant a elle, en pleine expansion. Son étude
constitue une opportunité unique dappréhender la dynamique d'une population introduite sur une vaste
zone. Pour établir la répartition de cette espece discréte sur ce vaste site tourbeux, nous avons utilisé
une technique de modélisation de l'occupation de sites afin de déterminer la probabilité d'utilisation de 52
stations réparties sur prés de 5 000 ha. Leffectif a quant a lui été estimé au sein de six zones échantillons
étudiées par capture-recapture. Il a ensuite été extrapolé en quantifiant la surface d'habitats favorables
sur le périmetre actuellement occupé. Les résultats indiquent que la zone doccupation principale couvre
actuellement un peu plus de 800 ha dont environ 450 sont favorables a la reproduction de I'espéce. Les
densités sont élevées, atteignant entre six et 14 individus par hectare selon les stations. Leffectif est
estimé entre 3000 et 6 000 individus. Nos résultats suggérent que moins de 10% des zones potentiellement
favorables a I'espece au sein de la réserve naturelle sont actuellement occupées. La population pourrait
donc abriter a terme plusieurs dizaines de milliers d’individus. Nos résultats montrent également que la
probabilité d'utilisation des stations est négativement influencée par la couverture arborée, et ce méme
lorsque cette derniere est peu présente, démontrant ainsi I'importance du maintien du caractere non
arboré des landes pour la reproduction de la Vipere péliade. De plus, la probabilité d’utilisation des stations
est positivement corrélée a I'abondance d'éricacées (Calluna vulgaris, Erica tetralix, Vaccinium myrtillus et
V. uliginosum), de sphaignes (Sphagnum sp.) et de polytrics (Polytrichum sp.) et négativement corrélée au
recouvrement en molinie (Molinia caerulea). De ce fait, la Vipére péliade peut étre considérée comme un bon
indicateur de I'état de conservation des landes.

Mots-clés : Modélisation spatiale, dynamique de population, serpents.

Summary - The common Adder (Vipera berus) is a species in sharp decline in Europe, and relict
populations are subject of major conservation planning in several countries. The recently discovered
population of the Hautes Fagnes (Belgium) seems to be in full expansion. This particular case constitutes
a unigue opportunity to understand the dynamics of a founder population over a vast area. We used site-
occupancy modelling to assess the distribution of this discrete species in this vast peatland habitat by
determining the probability of use of 52 sample areas spread over nearly 5 000 ha. The population size was
estimated within six sample areas through capture-recapture method. The total population size was then
extrapolated by quantifying the surface of favourable habitats on the perimeter currently occupied. Our
results indicate that the occupation area covers at present just over 800 ha, of which around 450 ha are
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suitable for breeding. Densities are high, counting between six and 14 individuals per hectare depending
on the locality. The population size is estimated between 3 000 and 6 000 individuals. Our results suggest
that less than 10% of the potentially suitable areas within the nature reserve are currently occupied. The
population could therefore contain several tens of thousands of individuals in the future. Our results also
show that the probability of using the sites is negatively influenced by the tree cover, even when these
are in small numbers. This demonstrates the importance of maintaining open areas that are crucial for
the breeding process. Additionally, the probability of occupancy is positively correlated to the abundance
of ericaceous plants (Calluna vulgaris, Erica tetralix, Vaccinium myrtillus and V. uliginosum), sphagnum
(Sphagnum sp.) and polytrics moss (Polytrichum sp.). On the other hand, the cover of Molinia caerulea is
negatively correlated to the occupancy probability. The Adder can therefore be considered as a good

indicator of the conservation status of heathlands.

Key-words: spatial modelling, population dynamics, snakes.

INTRODUCTION

Nouvel embléme de faune sauvage, la Vipére péliade
est une espéce en forte régression en Europe depuis
la fin du petit 4ge glaciaire (Ursenbacher et al. 2015).
Ces populations relictuelles font I'objet de projets
de conservation importants dans de nombreux pays
tels que la Grande-Bretagne, la France, la Belgique,
les Pays-Bas ou encore I'Allemagne (Julian &
Hodges 2019).

De nombreuses populations sont, ou ont été,
en Europe occidentale,
dans le but de mieux connaitre l'utilisation des
habitats au cours du cycle biologique de l'espéce
(Prestt 1971 ; Neumeyer 1987 ; Phelps 2004 ;
Graitson 2008 ; Gleed-Owen & Langham 2012 ;
van Leeningen & van Dorp 2015 ; Mclnerny 2018 ;
Bauwens & Claus 2019 ; Hodges & Seabrook 2019)
et leur démographie (Ursenbacher & Monney 2003 ;
Guiller & Legentilhomme 2006 ; Madsen & Ujvari B
2011 ; Lenders et al. 2012 ; Rey & Timmermans 2017 ;
Graitson et al. 2018 ; Gardner et al. 2019). Ces études
font appel a des protocoles de capture-recapture
ou a des comptages standardisés. Ces protocoles
peuvent toutefois nécessiter des moyens importants
pour les études menées sur de larges échelles

étudiées notamment

spatiales, en particulier avec des espéces élusives
comme les serpents. Les protocoles d’occupation
de sites basés sur une estimation de la probabilité
d’occupation des différentes stations plutdt que sur
une estimation des effectifs permettent de pallier en
partie a ces difficultés (MacKenzie et al. 2003).

En Belgique, la répartition, les effectifs et les
tendances des populations de la Vipére péliade sont
bien connus. Le statut de I'espéce est fort différent
entre le nord (Flandre) et le sud (Wallonie) du pays
qui abritent deux sous-clades différentsissus de deux

refuges glaciaires distincts (Ursenbacher et al. 2015).
L’espéce est classée « en danger » sur la derniére
liste rouge de Flandre (Jooris et al. 2013) ou seules
deux populations subsistent dans le nord-ouest de
la région dont une particuliérement bien portante
a proximité d’Anvers (Groot Schietveld) (Bauwens
& Claus 2019). En Wallonie, l'espéce est classée
« en danger critique d’extinction » sur la derniére
liste rouge (Graitson et al. 2022). Les populations
subsistantes y sont toutes isolées, d’effectifs trés
réduits, pour la plupart en forte régression et
n‘occupent que des surfaces restreintes (Graitson
2010 ; Graitson et al. 2018). La répartition wallonne
de la Vipere péliade, limitée a 'extréme sud-ouest de
la région, est particulierement bien connue depuis
plusieurs décennies (Parent 1968, 1969, 1984 et 1997;
Hussin & Parent 1998 ; Paquay & Graitson 2007 ;
Graitson 2010). L'espéce est considérée comme
naturellement absente de toute la partie orientale
du massif ardennais, Hautes Fagnes comprises,
alors que cette région abrite pourtant des habitats
treés favorables a la Vipeére péliade. Cette absence
s’explique par des raisons historiques et non
écologiques (Parent 1968 ; Paquay & Graitson
2006). L'espece a toutefois été découverte en 2007
dans la réserve naturelle des Hautes Fagnes, située
dans lextréme est de la Belgique, loin de toutes
zones de peuplement ainsi que de toutes les routes
de recolonisation postglaciaires connues. Des
analyses génétiques révélent que les animaux ne
sont pas apparentés aux populations indigénes
wallonnes (données non publiées). L'origine et
'époque de I'introduction de cette population sont
inconnus. La progression du nombre d’observations
fortuites au cours du temps ainsi que ’évolution de
la localisation des observations laissent & penser
que cette I'espéce est en expansion. La découverte
récente de la Vipére péliade dans les Hautes Fagnes
constitue une opportunité unique d’appréhender
la dynamique dune population introduite en
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cours de colonisation d’'une vaste zone et pourrait
apporter des renseignements importants pour la
conservation de l'espéce.

Les objectifs de l’étude sont : (1) de préciser
la répartition de l'espéce au sein de la réserve
naturelle et sur ses abords ; (2) d’estimer l'effectif
de la population présente dans les Hautes
Fagnes ; (3) de quantifier la surface d’habitats
potentiellement favorables dans ’hypothése d’une
colonisation future des secteurs actuellement non
occupés. Pour atteindre ces objectifs, nous avons
combiné plusieurs méthodes : la modélisation de
la probabilité de 'occupation de sites sur une vaste
surface, des captures-recaptures pour l'estimation
des effectifs sur des zones échantillons et le calcul
des surfaces de strates de végétation a partir de
données de hautes précisions (radar Lidar) pour la
quantification de la surface d’habitats favorables.
Cette étude constitue donc un premier jalon dans
le but de permettre & terme d’obtenir une vision
dynamique de la répartition ainsi qu’un suivi
démographique de la population.

MATERIEL ET METHODES
l. Site d'étude

Le plateau des Hautes Fagnes est situé dans
'extréme est de la Belgique (Fig. 1) en province de
Liége.Il culmine a prés de 700 metres d’altitude. Il est
compris entre 50°26” et 50°37’ de latitude nord ainsi
quentre 5°45” et 6°21’ de longitude est. Il présente
des paysages de landes et de tourbieres (Fig. 2)

habituellement rencontrés dans des contrées plus
nordiques ou de plus haute altitude. Le climat froid,
particulierement humide, et la composition des sols,
assurent la persistance d'une flore et d'une faune
a affinités bio-climatiques boréo-montagnardes
(Wastiaux & Schumacker 2003).

Bien que fortement enrésinées au XIX*™ siecle,
les zones de landes et de tourbiéres occupent
actuellement prés de 6 000 ha dont une grande
majorité posséde le statut de réserve naturelle
domaniale. La réserve naturelle est majoritairement
inscrite dans un vaste massif forestier au sein
duquel de nombreuses clairiéres sont occupées par
une végétation de lande.

Figure 2 - Vue sur une station détude. Paysage typique des
Hautes Fagnes (photo : Thomas Duchesne).

Figure 2 - View of a study station. Typical landscape of the
Hautes Fagnes (photo: Thomas Duchesne).

Figure 1 - Répartition des
populations indigenes de la
Vipere péliade en Wallonie (ronds
noirs) et localisation de la réserve
naturelle des Hautes Fagnes (en
rouge).

Figure 1 - Distribution of native
populations of the Adder in
Wallonia (black circles) and
location of the Hautes Fagnes
nature reserve (in red).

50 Kilometers
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Il. Etude de la probabilité d'occupation

Un protocole en occupation de sites repose sur
une estimation de la probabilité d’occupation sur
un ensemble de stations (unité d’échantillonnage)
en prenant en compte une détectabilité imparfaite
(MacKenzie et al. 2002). Une répartition adéquate
de ces stations permet donc d’estimer la probabilité
d’occupation de 'espéce sur la surface couverte par
'ensemble des stations.

A. Echantillonnage des stations

Un total de 52 stations de 2 hectares ont été
sélectionnées au sein de la réserve naturelle
ainsi que sur ses abords immédiats au sein de
la forét domaniale. Ces stations représentent
donc une superficie cumulée de 104 hectares et
sont réparties au sein d'une surface qui avoisine
5 000 ha. Cette surface ne couvre pas la totalité
de la réserve naturelle ni la totalité de la forét
domaniale car les secteurs les plus éloignés des
données antérieures de Vipére péliade n’ont pas
été échantillonnés. Afin d’homogénéiser et de
maximiser l'aire géographique prospectée, nous
avons sélectionné une a deux stations par carré de
1x1 km (100 ha). Une distance minimale de 300 m
entre deux stations a été retenue. La Vipére péliade
étant un animal sédentaire dont le domaine vital est
le plus souvent compris entre un et cing hectares
(Neumeyer 1987), le risque qu'un méme individu
puisse étre contacté sur plusieurs stations peut
étre considéré comme faible. Diverses contraintes
d’accés ayant été émises par le Département Nature
et Foréts du Service Public de Wallonie qui assure
la gestion de la réserve naturelle, ’échantillonnage
n’a pas pu étre entiérement aléatoire. Sur demande
de ce département, la localisation des stations n’est
pas publiée.

Les stations ont d’abord été pré-localisées sur des
zones A priori favorables & la Vipére péliade sur
base de photo-interprétation d’orthophotoplans
(images satellitaires) disponibles sur le Géoportail
de Wallonie (https://geoportail.wallonie.be/
walonmap). Ces zones favorables sélectionnées
sont constituées de milieux ouverts ou semi-
ouverts possédant une microstructure hétérogene.
Cependant,les stations dominées par une végétation
sensible au piétinement (tourbiéres hautes actives,
bas marais tremblants) ainsi que celles éloignées de
voies d’accés ont été évitées. L'ensemble des stations
sélectionnées a ensuite fait I'objet de validation sur
le terrain. En effet, les stations trop reboisées pour
étre propice a la Vipeére péliade, de praticabilité

trop réduite (grandes zones marécageuses) ou
encore fraichement perturbées par une exploitation
forestiére n'ont pas été retenues.

B. Récolte des données

La récolte de données a été effectuée entre le 23 mai
et le 22 juillet 2020 ainsi qu’entre le 29 mars et le
12 juin 2021. Chacune des stations a été prospectée
au minimum & deux reprises, chacune de ces
prospections étant espacée de la précédente d’au
minimum deux jours. L’ensemble des prospections
a été effectué entre 8h et 19h. Une majorité
d’entre elles a été réalisée lorsque les conditions
météorologiques étaient, a priori, favorables a la
détection de 'espéce, soit une couverture nuageuse
majoritaire entrecoupée de rares éclaircies et
une température n'excédant pas 21°C (Neumeyer
1987, Bonnet & Naulleau 1996, Graitson 2009).
Afin de couvrir un large éventail de conditions
météorologiques, des prospections ont également
été effectuées lors de conditions moins favorables
telles que par températures élevées (> 25 °C) ainsi
que par un ensoleillement important.

Les différentes stations ont été prospectées durant
une heure (une heure de prospection si un seul
prospecteur, 30 minutes si deux prospecteurs,
pendant laquelle la présence de reptiles a été
recherchée. Lors de chaque événement de détection,
le stade (adulte, subadulte, juvénile) et le sexe ont

été notés ainsi que 'heure, la température de air (a

un metre au-dessus du sol) et la position GPS.

Deux types de variables ont été relevés afin de

modéliser la probabilité de détection et d’occupation

des stations :

- Les variables de détection, propres a chaque
passage sur la station. Ces variables sont : (1) la
température mesurée en début de prospection
a un metre du sol et (2) 'ensoleillement calculé
par lestimation du pourcentage de temps
d’exposition directe de la station durant la période
de prospection. Cet ensoleillement est relevé sous
forme de classes (0-5%, 6-20%, 21-50%, 51-80%, 81-
100%).

- Les variables de recouvrement de la végétation
sont propres a chaque station et ne sont mesurées
qu’une seule fois lors de la premiére prospection.
Ces variables correspondent au pourcentage total
de recouvrement de la station en végétation basse,
arbustive ou arborée. Pour chacune de ces strates
de végétation, le pourcentage de recouvrement
des principales espéces ou groupes d’espéces a
été relevé. Cela inclut, pour la strate basse (<1 m),
(1) le groupe d’espéces correspondant a la molinie
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(Molinia caerulea) et d’autres espéces formant des
touradons (ex : Carex nigra, etc.) ; (2) le groupe
d’espéces correspondant aux éricacées : la myrtille
commune (Vaccinium myrtillus), la myrtille des
marais (Vaccinium uliginosum), la callune (Calluna
vulgaris), la bruyére quaternée (Erica tetralix) ;
(3) la fougere aigle (Pteridium aquilinum) ; (4) les
sphaignes et polytrics, toutes espéces confondues
(Sphagnum spp. et Polytrichum spp.) ; (5) les
jones (Juncus spp.) ; (6) les ronces, toutes espéces
confondues (Rubus spp.). Pour la strate arbustive
(143 m),celainclut (1) 'épicéa (Picea abies); (2) les
bouleaux, toutes espéces confondues (Betula sp.) ;
(3) le sorbier des oiseleurs (Sorbus aucuparia) ;
(4) les saules, toutes espéces confondues (Salix
sp.) ; (5) les pins, toutes espéces confondues
(principalement Pinus nigra) ; (6) le genét a balais
(Cytisus scoparius). Pour la strate arborée (>3 m),
cela concerne (1) I'épicéa (Picea abies) ; (2) les
bouleaux, toutes espéces confondues (Betula sp.) ;
(3) le sorbier des oiseleurs (Sorbus aucuparia) ;
(4) les saules, toutes espéces confondues (Salix
spp.) ; (5) les pins, toutes espéces confondues
(principalement Pinus nigra) ; (6) le chéne
pédonculé (Quercus robur).

C. Analyse de données

Le programme PRESENCE (version 2.12.34) a
été utilisé pour lensemble des modélisations de
la probabilité de détection et d’occupation des
différentes stations (MacKenzie et al. 2002). La
modélisation de l'occupation prend en compte
les données de détection/non-détection des
passages sur les stations et permet d'estimer a
la fois la probabilité de détection et la probabilité
d’occupation des stations. Il s’agit donc de deux
régressions logistiques imbriquées (GLMs
binomiales). Il est également possible d’intégrer des
variables lors de la modélisation de ces parameétres
via la fonction de lien Logit. Ces variables peuvent
8tre liées au site pour la probabilité de détection et
d’occupation ou liées a la visite pour la probabilité
de détection.

Les parametres estimés sont : (i) la probabilité de
détecter au moins un individu (« P »). Ce parameétre
est dépendant des variables de détection mais
la détection des individus peut également étre
influencée par des variables propres aux sites
(variables de recouvrement de la végétation). (ii)
la probabilité d’occupation des stations (« W »).
Ce parameétre est dépendant de variables de
recouvrement de la végétation, ici considérées
comme des variables d’occupation. Deux autres

paramétres peuvent étre calculés. Le premier
« PAOnaive » correspond a la proportion de stations
dans lesquelles au minimum un événement de
détection a eu lieu (proportion non-corrigée pour les
problémes de détection). Le second « PAOestimated »
correspond a la proportion de stations occupées par
la Vipere péliade estimée par le meilleur modele
sélectionné (donc tenant compte de la détection
imparfaite).

Avant la modélisation du paramétre P, 'ensemble
des variables de détection a été centré-réduit.
Afin de rendre aisée l'intégration de la variable
d’ensoleillement, il a été nécessaire de la transformer
en variable continue et non catégorielle. Pour ce
faire, nous avons utilisé la valeur centrale de chaque
classe d’ensoleillement pour la modélisation. Les
variables de détection ont également été élevées
au carré afin de prendre en compte ’éventuel effet
quadratique de certaines variables (présence d'un
optimum).

Pour la modélisation du paramétre W, les différentes
variables de recouvrement de végétation étant
fortement corrélées, une analyse en composantes
principales (ACP) a été réalisée sur ces variables
d’occupation (analyse abrégée sPCA dans la suite de
ce document). Les coordonnées des stations sur les
trois premiéres composantes principales (abrégées
sPC1-3 et expliquant prés de 40% de la variation
totale des données) ont été utilisées comme trois
nouvelles variables composites. Cette manipulation
nous permet de contourner les probléemes de
corrélation des variables tout en permettant une
interprétation des modeles a 'aide des coefficients
de corrélation entre les variables doccupation
avec chaque sPC (Tableau. 1). Ces trois variables
résultant de l'analyse en composante principale
ont également été intégrées a la modélisation du
parameétre P et ce, afin de déterminer si les variables
de I'habitat peuvent influencer la probabilité de
détection.

Pour construire nos modeéles de suivi en occupation,
nous avons procédé en trois étapes : Premiérement,
en fixant le modéle nul pour le parametre
W, le paramétre P a été modélisé suivant les
différentes combinaisons de variables de détection
(température, ensoleillement et effet quadratique de
celles-ci). Ensuite, a partir du meilleur modele, les
variables d’habitat propres aux sites résultant de
IACP (sPC1-3) ont été ajoutées indépendamment
une a une afin de déterminer le meilleur modeéle pour
le parametre P intégrant aussi bien les variables
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de détection que les variables propres aux sites.
Enfin, & partir des deux meilleurs modéles pour le
parameétre P, les variables propres aux sites (sPC1-
3) ont également été intégrées indépendamment
une a une dans la modélisation du parametre W.
La sélection du meilleur modéle a été réalisée sur
base du critére AIC. I'ensemble des représentations
graphiques ont été réalisées a 'aide du programme
R (version 3.6.1).

Tableau 1 - Coefficients de corrélation entre les variables
de recouvrement végétal des stations et les trois premieres
composantes (sPC1-3) de l'analyse en composante principale.
Entre parenthese est indiqué le pourcentage de la variance
expliquée pour chaque sPC. (rase) correspond a la végétation
rase, (arbu) a la végétation arbustive et (arbo) a la végétation
arborée.

Table 1 - Correlation coefficient between the vegetation cover
variables of the stations and the first three components (sPC1-
3) of the principal component analysis. The percentage of
variance explained for each sPC is indicated in brackets. (rase)
corresponds to short vegetation, (arbu) to shrubby vegetation
and (arbo) to tree vegetation.

Variable sPC1 sPC2 sPC3
(16,3%) (13,3%) (10%)
Molinie (rase) 0,81 0,02 0,35
Ericacées (rase) -0,74 0,39 0,13
Fougere aigle (rase) 0,00 -0,54 -0,10
?rz};:)ignes/ Polytrics 056 0.10 039
Jonc (rase) 0,07 -0,12 -0,62
Ronce (rase) -0,11 0,08 0,10
Total vég. arbustive -0,33 0,54 0,43
Epicéa (arbu) 0,26 0,63 -0,18
Bouleau (arbu) -0,06 -0,31 0,73
Sorbier (arbu) -0,23 0,25 -0,02
Saule (arbu) -0,56 0,04 0,21
Genét (arbu) 0,01 -0,36 -0,04
Pin (arbu) -0,05 -0,04 0,42
Total vég. arborée 0,69 0,51 0,08
Epicéa (arbo) 0,73 0,44 -0,11
Bouleau (arbo) -0,03 -0,02 0,52
Sorbier (arbo) -0,15 0,61 0,05
Chéne ped, (arbo) -0,22 0,60 -0,08
Saule (arbo) 0,00 -0,07 -0,01
Pin (arbo) 0,29 -0,12 0,12

lll. Estimation de la surface d’habitats
favorable

Au sein des stations, les densités ont été calculées
sur base de la surface prospectée. Celle-ci correspond

a la surface des stations desquelles nous avons
soustrait les zones boisées ainsi que les principaux
fourrés et taillis. Ces surfaces ont été déterminées
sur base des hauteurs de végétation, ces derniéres
ont été calculées a partir du LIDAR d’altitude (MNS
et MNT) disponibles sur WalOnMap (https://
geoportailwallonie.be/home.html) et dont la
résolution est d'un meétre. Des opérations de géo-
traitement ont alors été effectuées via QGIS (version
3.10) ahin de délimiter les surfaces non boisées.

Le méme traitement a été réalisé pour le calcul de la
surface d’habitat favorable pour le périmétre occupé
(résultat de I'étude d’occupation) ainsi que pour le
périmétre de l'entiéreté de la réserve des Hautes
Fagnes, de maniére a déterminer respectivement
la surface favorable actuellement occupée, et la
surface favorable potentiellement occupée.

IV. Estimation de l'effectif

Les opérations de capture-recapture (CMR) ont été
menées sur six stations d'une surface moyenne de
9 hectares (min. 3 - max. 18). Entre 10 et 15 sessions
de CMR, espacées au minimum d’une semaine, ont
été effectuées sur chaque station entre fin mars et
fin juillet 2021. Au total, 71 sessions de CMR ont été
effectuées par une moyenne de quatre observateurs
simultanés. Afin de minimiser un éventuel biais
dans les taux de recaptures, les prospections ont
été réalisées avec des parcours aléatoires faisant
intervenir différents prospecteurs. Les Vipéres
étaient capturées a la main gantée, sexées et
photographiées puis relachées sur place.

Les animaux ont été identifiés individuellement
sur base de leur écaillure céphalique, celle-ci étant
fortement variable entre les individus (Benson
1999). L’écaillure restant inchangée tout au long de
lavie del’animal, elle fournit un outil d’identification
fiable et validé par analyse génétique (Bauwens et al.
2018). Une fois la photographie réalisée, un code est
attribué a I'individu afin de pouvoir le reconnaitre et
ensuite créer un historique de capture pour chaque
individu.

Les méthodes de CMR d’estimations des effectifs
pour populations fermées donnant de meilleurs
résultats sur les études a court terme sur les Vipéres
que les estimations pour populations ouvertes
(Ursenbacher & Monney 2003), nous avons utilisé
pour l'estimation d’effectif le programme CAPTURE
implémenté dans le logiciel MARK et qui s’applique
aux populations fermées (Otis et al 1978). Le
programme CAPTURE permet lajustement de
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plusieurs modéles impliquant différents effets sur Nombre Nombrede Probabilité
les taux de capture et recapture des individus. Pour Station de passages d’occupation Int;z;:/alle
chaque site, le mode « Appropriate » est sélectionné passages  positifs conditionnelle )
car celui-ci permet de tester tous les modeles Al 5 o 0,03 0-0,14
possibles et propose celui qui apparait comme le Az 3 0 0,04 0,01-0,17
plus adapté au jeu de données analysé. B1 4 ° 0,06 0,01-031
B2 3 o 0,02 0-0,19
B3 3 0 0,01 0, - 0,08
Leffectif de la zone actuellement occupée a été B4 6 o 0,38 0,06 - 0,84
calculé en multipliant les valeurs de densités au Bs 7 1 1,00 -
sein des stations par la surface favorable de la zone B6 7 o 0,07 0,01-0,45
occupée. B7 10 S 1,00 ;
B8 17 2 1,00
Bo 8 2 1,00
: B1o 7 1 1,00
RESU LTATS B11 7 5 1,00
C1 3 0 0,15 0,05-0,37
l. Probabilité d'occupation C2 5 0 0,29 0,08-0,64
Cs3 5 0 0,23 0,1-0,45
A. Résultats généraux C4 4 0 0,05 0,01- 0,22
Chaque station a été prospectée en moyenne a gi 2 g g’cl)i 2’%‘? g’fj
4,81 reprises (minimum 2 et maximum 20). Durant D2 6 o 003 0,01-01
'application du protocole d’occupation des sites, D3 20 9 1,00
la Vipére péliade a été détectée au cours de 40 D4 4 0 0,00 0-0,04
prospections sur 250 (Tab. 2). La proportion naive Ds 5 0 0,04 0,01-0,13
. . . . . D6 4 0 0,00 0-0,41
(non corrigée pour la détection imparfaite) de Dy . . 000 005 - 027
stations occupées par la Vipére péliade (PAOnaive) DS . o 001 0-007
s’éléve 4 26,9%, soit 14 stations sur les 52 prospectées. Do 4 o 0,00 0-0,16
L’ensemble de ces stations se concentrent dans un Dio 4 0 0,05 0,01- 0,15
secteur précis de la réserve naturelle qui couvre Du 4 ° 0,00 0-0,05
approximativement 800 ha. D12 4 ! 1,00
D13 2 2 1,00
E1 5 0 0,75 0,32 -0,95
B. Modélisation de la probabilité E2 5 0 0,32 0,1-0,65
de détection (P) F1 6 o 0,07 0,01-0,27
F2 8 7 1,00
Le meilleur modéle sélectionné est celui qui intégre F3 5 2 1,00
lesvariables d’ensoleillement, d’ensoleillement élevé F4 2 1 1,00
au carré ainsi que la sPC2 (Tab. 3). L'intégration de Eg 2 t 1,00
la variable d’ensoleillement au carré montre un effet a j cl) (1)”28 0-0,03
quadratique de lensoleillement sur la probabilité Go 4 o 0,04 0,01-0,13
de détection (Fig. 3). En effet, la probabilité de G3 3 0 0,02 0-0,1
détection de la Vipeére croit légérement entre 0% et G4 3 0 0,02 0-01
30% d’ensoleillement. Ensuite, une faible diminution G5 3 © 0,04 0,01-014
R . . ) - Gé6 3 0 0,01 0-0,1
de la probabilité de détection est constatée, suivie n . o 005 001- 016
d’une rapide chute au-dela de 50% d’ensoleillement. I4 5 o 0,09 0,02 0,34
Il est cependant intéressant de constater que, sous Is 2 0 0,21 0,1-0,38
les conditions d’ensoleillement les plus propices, la K1 2 0 0,00 0-03
probabilité de détection de la Vipére estimée par Kz 2 © 0,01 0-0.26
K3 2 o] 0,02 0-0,28
K4 2 o 0,02 0-0,24

Tableau 2 - Nombre total de passages, nombre de passages ayant permis la détection de la Vipére péliade, parametre de probabilité
d'occupation conditionnelle de chaque station et son intervalle de confiance 95%. On retrouve, en gras, les parametres des stations dans
lesquelles l'espece a éteé détectée au minimum une fois.

Table 2 - Total number of surveys, number of surveys that resulted in Adder detection, conditional probability of occupancy parameter for
each station and its 95% confidence interval. The parameters of the stations where the viper was detected at least once are shown in bold.
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e ]
- —— Prédiction
-- - Intervalle confiance 95%

s © | P . Figure 3 - Estimation de la probabilité de détection en fonction
'% e ) e des conditions densoleillement pour la Vipere péliade (Vipera
2 o Ty berus) selon le modele sélectionné. Les lignes pointillées
E S représentent l'intervalle de confiance a 95% de l'estimation.
L <« Figure 3 - Predicted detection probability of Adder (Vipera
5 ° berus) as a function of sunlight conditions according to the best
8 ~ | selected model. The dotted lines represent the 95% confident
o o interval of the estimate.

o | -

= | T | | T |

0 20 40 60 80 100
Ensoleillement (%)

Modele AIC AAIC AICw n.param.
W(sPC1) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC2) 177,37 o 0,5 6
W(sPC1) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC1) 179,31 1,94 0,19 6
W(sPC2) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC2) 180,74 3,37 0,10,09 6 Tableau 3 - Classeme.nF
W() P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC2) 181,55 4,18 0,10,06 5 des mOdeIFS de §UIVI
W(sPC1) P (ensoleillement + ensoleillement?) 181,9 4,56 0,05 5 en occ‘upatmn tesitles et
W(sPC1) P (ensoleillement + ensoleillement? + sPC3) 182,49 5,12 0,04 6 parame”els as.somels. Le
W(sPC3) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC2) 183,55 6,18 0,02 6 _mofje“? selectionné est
W() P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC1) 185,06 7,69 0,01 5 indiqué en gras.
W() P (ensoleillement + ensoleillement?) 185,32 7,95 0,01 4 Table 3 - Ranking of
W() P (ensoleillement + ensoleillement? + sPC3) 186,07 8,70 0,01 5 site-occupancy models
W(sPC2) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC1) 186,72 9,35 o} 6 that have been tested and
W(sPC3) P (ensoleillement + ensoleillement® + sPC1) 187,06 9,69 0 6 associated parameters.
W() P (ensoleillement) 187,48 10,11 0 3 The selected model is
W() P (T°+ ensoleillement) 189,45 12,08 0 4 shown in bold.
WO PO 194,52 17,15 0 2
W) P (T 195,45 18,08 o 3
WO P (T°+T?) 196,83 19,46 o 4

le modéle reste modeste (environ 50%), et présente
un intervalle de confiance large. La variable sPC2
intégrée dans notre meilleur modeéle reflete, quant a
elle, les variables d’habitat influencant la probabilité
de détection (Fig. 4). L’analyse des coefficients de
corrélation entre les variables de recouvrement
de la végétation et cette sPC2 nous permet de
dégager certaines tendances. Ainsi, la probabilité
de détection est corrélée positivement & la présence
de fougére aigle et de genét sur le site prospecté
mais négativement corrélée a la forte présence
d’éricacées, de végétation arbustive/arborée totale
et plus particulierement d’épicéa, de sorbier et de
chéne pédonculé.

C. Modélisation de la probabilité
d’occupation des stations (W)
Le meilleur modeéle sélectionné pour la probabilité

d'occupation des stations est celui faisant
intervenir la variable sPC1 (Tab. 3). La probabilité

d’occupation des stations est négativement corrélée
a cette sPC1 (Fig. 5). Par conséquent, des valeurs
fortement négatives de cette sPC1 refletent de
hautes probabilités d’'occupation des stations. Ici
aussi, 'analyse des coefficients de corrélation entre
les variables de recouvrement végétal et la sPC1
(Tab. 1, Fig. 5) nous permet de décomposer les
informations apportées par cette variable comme
ceci: le paramétre W des stations est plus important
pour les stations possédant un recouvrement en
éricacées et sphaignes/polytrics plus important et
un recouvrement de molinie moindre. De méme,
I'abondance de saules sous forme arbustive semble
corrélée a une forte probabilité de présence de
I'espéce mais la croissance importante de ligneux
formant une strate arborée est fortement corrélée
de facon négative & la probabilité doccupation
de la station. Cette modélisation globale nous
permet d’estimer une proportion occupée des
sites prospectés (PAQesimated) de 33,4% alors que la
proportion naive (PAOnaive) est de 26,9%.
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Figure & - (a) Evolution de la probabilité de détection en fonction de la variable sPC2. (b) Graphique en barres des coefficients de corrélation
entre les variables de recouvrement végétal et la variable sPC2. (rase) correspond a la végétation rase, (arbu) a la végétation arbustive
et (arbo) a la végétation arborée. Les lignes pointillées représentent a titre indicatif le seuil de corrélation de 0.3. Les lignes pointillées
représentent l'intervalle de confiance a 95% de l'estimation.

Figure & - (a) Evolution of the detection probability according to the sPC2 variable. (b) Barplot of the correlation coefficients between
the vegetation cover variables and the sPC2 variable. (rase) corresponds to short vegetation, (arbu) to shrubby vegetation and (arbo) to
tree vegetation. For information, the dotted lines represent the correlation threshold of 0.3. The dotted lines represent the 95% confident
interval of the estimate.
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Figure 5 - (a) Evolution de la probabilité doccupation des stations selon la variable sPC1. (b) Graphique en barres des coefficients de
corrélation entre les variables de recouvrement végétal et la variable sPC1. (rase) correspond a la végétation rase, (arbu) la végétation
arbustive et (arbo) la végétation arborée. Les lignes pointillées représentent a titre indicatif le seuil de corrélation de 0,3. Les lignes
pointillées représentent l'intervalle de confiance a 95% de I'estimation.

Figure 5 - (a) Evolution of the occupancy probability of stations according to the sPC1variable. (b) Barplot of the correlation coefficients
between the vegetation cover variables and the sPC1 variable. (rase) corresponds to short vegetation, (arbu) to shrubby vegetation and
(arbo) to tree vegetation. For information purposes, the dotted lines represent the correlation threshold of 0.3. The dotted lines represent
the 95% confident interval of the estimate.
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Il. Effectifs et densités au sein
des stations de CMR

138 individus adultes différents ont été identifiés :
88 males et 50 femelles. 41 recaptures ont été
effectuées pour un total de 179 captures d’individus
adultes au sein des six stations de CMR (Tab.4).

Le taux de recapture moyen est de 0,23. Le taux de
recapture est plus faible pour les femelles que pour
les males hormis sur une station. Afin d’augmenter
la précision des estimations, les calculs d’effectifs et
de densités ontdéslors été réalisés uniquement pour
les méles (tableau 5). Le meilleur modéle sélectionné
par CAPTURE est le modéle M(0) (aucun effet surla
probabilité de capture), a I'exception d’'une station
ou le meilleure modeéle est M(th) (variation dans le
temps de la probabilité de capture et hétérogénéité
individuelle de cette probabilité de capture).

Les densités varient entre trois et sept males par
hectare selon les stations avec une moyenne de cing
maéles adultes par hectare. Le sex-ratio étant le plus
souvent équilibré au sein des grandes populations
(Prestt 1971, Dirk Bauwens com. pers.), les densités
d’individus adultes sont estimées en doublant la
densité estimée des males, c’est-a-dire une densité
globale comprise entre six et 14 individus par
hectare.

lll. Surface d’habitat favorable
et effectif actuel estimé

Le calcul de la surface d’habitat favorable sur
I'ensemble de la réserve naturelle donne comme
résultat 4 800 ha. Ce calcul effectué uniquement
sur la zone actuellement occupée donne comme
résultat 458 ha dhabitat favorable. Les densités
étant comprises entre six et 14 individus par hectare,
il en ressort une estimation d’effectif comprise entre
2 748 et 6 412 individus.

Figure 6 - Couple de Viperes péliades. Hautes Fagnes, Belgique
(photo: Thibaut Cuenot).

Figure 6 - Pair of Adders. Hautes Fagnes, Belgium (picture:
Thibaut Cuenot).

. Nomb.re de Nombrede Nombrede Nombrede Nombrede Taux de Taux de Taux de
Station sessions N recaptures recaptures recaptures
ot captures  recaptures méles femelles p
positives total [%] méles femelles
1 12 30 9 13 30,0 24,00 21,4
2 7 19 4 10 211 9,1 37,50
3 7 9 2 6 16,6 33,3 0
4 10 28 3 12 13 10,7 31,4 15,8
5 14 46 14 24 8 30,4 11,1 7,1
6 10 47 9 23 15 19,1 21,6 55
TOTAL 60 179 41 88 50 22,9 21,6 15,8

Tableau 4 - Récapitulatif des captures et recaptures dans les stations de capture-recapture. Les sessions négatives (sans captures) ne

sont pas comptabilisées dans le nombre de sessions.

Table &4 - Summary of captures and recaptures at the capture-recapture stations. Negative sessions (no captures) are not counted in the

number of sessions.

Estimation Intervalle
Station effectif de Modele Surface Densité Tableau 5 - Estimations des effectifs (avec
méles confiance retenu (ha) le programme CAPTURE) et des densités
adultes 95% de male adulte au sein des différentes
1 3 [8517] M(0) 23 3, stations de capture-marquage-recapture.
2 31 [135141] M(0) 94 33¢ Table 5 - Estimates of numbers and
3 21 (6347 M(o) 7 3%1 densities of adult males within the different
4 34 [13;185] M(th) 1 31%3 capture-mark-recapture ~ stations (using
5 43 [27 ;93] M(©) 6 72%3 CAPTURE programme).
6 40 [28;76] M(o) 8 5+1
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DISCUSSION

. Etude de l'occupation

La méthode de suivi en occupation des sites nous
a permis de caractériser la répartition de 'espéce
dans les vastes paysages de landes et tourbiéres des
Hautes Fagnes.

La modélisation de la probabilité de détection
identifie la variable densoleillement comme
influencant la probabilité de détection de la Vipére
péliade. Cette probabilité de détection chutant
fortement au-dela d'un ensoleillement de 50%, il est
trés important de cibler les meilleures conditions
météorologiques lors des sessions de prospection.
Il est également intéressant de noter que sous
les meilleures conditions densoleillement, la
probabilité de détection de la Vipere dans les Hautes
Fagnes excéde difficilement 50%. Cela démontre
bien le caractére élusif de cette espéce et la nécessité
de prendre en compte sa probabilité de détection
dans les méthodes de suivi. La modélisation de
I'occupation des sites s’avere donc particuliérement
adéquate. Le meilleur modéle identifie également
la sPC2 comme corrélée significativement a la
probabilité de détection. Ceci nous démontre
que les variables de végétation propres a chaque
site peuvent également influencer la détection
des individus. Nos résultats
qu’un important recouvrement en éricacées mais
également en végétation arbustive et arborée totale
influence négativement la détection de lespeéce.
Une telle observation est sans doute & mettre en
relation avec le caractére cryptique de l'espéce et
la difficulté accrue de détection des individus dans
un milieu structurellement complexe comportant
de nombreuses strates de végétation (Gotceitas &
Colgan 1989).

suggerent ainsi

Nos résultats montrent que la probabilité
d’occupation est positivement corrélée a 'abondance
d’éricacées (Calluna Erica
Vaccinium myrtillus et V. uliginosum), de sphaignes
(Sphagnum sp.) et de polytrics (Polytrichum sp.)
et négativement corrélée au recouvrement en

vulgaris, tetralix,

molinie (Molinia caerulea) ainsi qu’a la couverture
arborée. Ces facteurs constituent précisément des
critéres déterminants pour l'évaluation de l'état
de conservation des landes humides (Mistarz &
Grivel 2020). La Vipére péliade peut deés lors étre
considérée comme un bon indicateur de létat
de conservation de ces milieux. Ces résultats ne
signifient cependant pas que les zones boisées

ainsi que les landes dégradées & molinies ne
soient pas utilisées par 'espéce. Les femelles non-
reproductrices et les males utilisent notamment les
espaces boisés en été pour l'alimentation (Luiselli
et al. 1994).

Bien que les données récoltées dans le cadre de
I'étude de loccupation laient été durant deux
années, elles ont été traitées selon un modeéle a
saison unique. En effet, 'espéce possédant une
capacité de dispersion et de reproduction limitée,
une différence notable de l'occupation de 'espéce
en l'espace d'une seule année est peu probable.
Cependant, la méthodologie de suivi en occupation
de sites peut aussi se décliner en une modélisation
multi-saisons (MacKenzie & al. 2003) a l'aide d’un
suivi de ces stations au cours du temps. Le suivi
en occupation de sites multi-saisons permet alors
de mettre en évidence des changements dans
I'occupation des stations. De nouvelles données
acquises sur ces mémes stations dans 5 et 10 ans
devraient permettre, le cas échéant, de mettre en
évidence une éventuelle expansion de l'espéce.

Il. Densités

Avec une moyenne de dix individus par hectare, les
densités de Viperes adultes sont particulierement
élevées dans les Hautes Fagnes.

En effet, par comparaison, dans les populations
wallonnes indigénes, la densité moyenne se situe
entre deux et cinqg individus par hectare (Graitson
2008 ; Vynckier 2012). Sur des sites étudiés
dans les Alpes et le Jura suisse, les densités sont
respectivement de un et trois individus par hectare
(Neumeyer 1987 ; Ursenbacher & Monney 2003).
Dans les landes du Groot Schietveld, les densités
moyennes sont de quatre individus par hectares
mais peuvent s’avérer localement beaucoup plus
élevées (D. Bauwens com. pers.). Des densités
similaires a celles rencontrées dans les Hautes
Fagnes sont beaucoup plus rarement citées, par
exemple dans des écosystémes particulierement
peu anthropisés au sein des Alpes sub-orientales
avec onze individus par hectare (Luiselli 1993).

La densité élevée observée dans les Hautes
Fagnes est probablement la résultante d'un habitat
particuliérement favorable, trés peu soumis au
dérangement humain, au sein duquel les proies
(notamment le Lézard vivipare, Zootoca vivipara)
sont nombreuses et la prédation trés faible. Il
convient de souligner que dans deux stations (5 et 6)
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ol les densités atteignent 14 individus par hectare,
le taux de prédation exercé sur des modéles d’argile
représentant des Viperes péliades est le plus faible
enregistré parmi toutes les stations étudiées en
Wallonie (Duchesne et al. 2022), ce qui suggere que
les serpents sont peu contraints par la prédation
dans ce secteur ce qui pourrait favoriser une forte
dynamique de population.

lll. Effectif

Une capturabilité supérieure des méles par rapport
aux femelles au début du printemps est un fait bien
connu chez cette espéce (Prestt 1971 ; Ursenbacher
& Monney 2003 ; Bauwens & Claus 2019b). Le
déséquilibre entre le nombre de maéiles et de
femelles que nous avons observé s’explique par le
fait que les sessions de captures ont été beaucoup
plus nombreuses au printemps qu’en été.

Nos résultats suggérent que leffectif actuel est
compris dans une fourchette de 'ordre de 3 000 4 6
000 individus. Cette estimation doit étre considérée
avec prudence, d’'une part en raison de l'intervalle
de confiance important sur les estimations,
d’autre part en raison du fait que les Vipéres ne
sont vraisemblablement pas distribuées de facon
homogeéne sur le site d’étude. Il convient toutefois
de noter que l'effectif réel pourrait étre supérieur a
celui estimé d’une part car le taux de recapture est
trés faible sur certaines stations, d’autre part car des
observations ponctuelles de quelques individus
ont été réalisées en marge de la réserve naturelle,
au-delad des routes principales, sur des zones qui
pourraient constituer le front de colonisation actuel
mais ol les densités sont certainement trés faibles.

La population de Vipére péliade des Hautes
Fagnes constitue donc, avec celle située dans le
terrain militaire du Groot Schietveld pres d’Anvers,
estimée & environ 4 000 individus (Bauwens &
Claus 2019), la plus importante de Belgique. Toutes
les autres populations subsistantes en Belgique ont
des effectifs trés faibles. A titre de comparaison,
on estime que leffectif cumulé de 'ensemble des
populations wallonnes subsistantes est compris
entre 200 et 300 adultes (Graitson 2010).

Nos résultats suggeérent en outre que seuls 10% des
habitats potentiellement favorable de la réserve
naturelle des Hautes Fagnes sont actuellement
colonisés par I'espéce. De plus, la réserve naturelle
va s’étendre d’environ un millier d’hectares au cours
des prochaines années suite & des déboisements

importants de peuplements dépicéas (René
Dahmen, com. pers.). En outre, d’autres surfaces
conséquentes d’habitats potentiellement favorables
a lespéce mais encore non occupés par celle-ci
sont présents en dehors du périmétre de la réserve
naturelle, au sein de la forét domaniale adjacente
ainsi que dans le vaste terrain militaire d’Elsenborn
qui est contigué a la réserve naturelle. Il n’est
donc pas exclu que cette population constitue, au
terme de son expansion, une des plus importantes
populations européennes.

IV. Conservation

Lintroduction de populations de Vipére péliade
dans des tourbiéres daltitude n’est pas un fait
nouveau. En effet, des individus ont été introduits
dans les Vosges sur le site du Bonhomme en 1979,
I'espéce n'y a toutefois pas été revue depuis 2003
(Vacher & Geniez 2010). La date et l'origine de
Iintroduction de l'espéce dans les Hautes Fagnes
sont par contre inconnues.

Des introductions de serpents totalement en dehors
de leur aire de répartition peuvent avoir des impacts
désastreux sur la biodiversité, notamment en milieu
insulaire comme en témoigne I'invasion de I'ile de
Guam par Boiga irregularis (Roda et al. 1992) ainsi
que diverses espéces en Floride (Engeman et al.
2011). Le cas de l'introduction de la Vipere péliade
dans les Hautes Fagnes est cependant fort différent
puisque des populations indigénes existent a moins
de 80 km, de plus lespéce occupe des milieux
tourbeux sensiblement similaires au sein de la
méme région naturelle, le massif ardennais (Hussin
& Parent 1998).

Cette introduction illégale souléve néanmoins
quelques questions. Comment la présence de ce
serpent est-elle percue par le public qui est trés
présent dans les Hautes Fagnes ? L'espéce étant en
déclin massif en Europe, cette population doit-elle
faire 'objet d’enjeux de conservation ?

Sans prétendre répondre a ces questions, il nous
semble utile de préciser que la thématique de
'acceptabilité des Vipéres dans des sites fortement
fréquentés par le public a été étudié sur la Vipere
aspic, notamment a la suite d’un programme de
gestion des habitats forestiers (Bonnet et al. 2016),
démontrant ainsi que des stratégies de conservation
qui favorisent des animaux peu populaires sont
réalisables.

Les densités élevées observées dans les Hautes
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Fagnes indiquent que les landes et tourbieres des
hauts plateaux ardennais constituent des biotopes
particuliérement favorables a cette espéce fortement
menacée et que I'introduction bénigne (IUCN 1998)
peut constituer un outil pour sa conservation. Les
tourbiéres des hauts plateaux ardennais ont fait
'objet de restaurations a large échelle dans le cadre
de projets LIFE au cours des derniéres années
(Dufréne et al 2015), plusieurs sites favorables
ne sont pas occupés par lespéce et pourraient a
terme servir de récepteur afin de conserver des
populations menacées de la Vipére péliade.
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