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RÉSUMÉ
La Cistude d’Europe Emys orbicularis (Linnaeus, 1758) est une tortue d’eau douce menacée sur toute 
son aire de répartition. Le site Natura 2000 « Grande Brenne » qui fait l’objet de l’étude se situe au 
centre de la France dans le département de l’Indre (Région Centre-Val de Loire) au sein du Parc naturel 
régional de la Brenne, territoire propice à l’espèce qui y vit en métapopulations occupant des chaines 
d’étangs. L’objectif de l’étude est de quantifier en quoi les habitats de landes, forêt, prairies et les cultures 
créent des contextes paysagers favorisant, ou non, l’occupation des étangs ou/et certaines dynamiques de 
transition. L’étude d’échelle macro-écologique choisie se base sur les modèles dynamiques de MacKenzie 
pour rechercher l’existence d’une relation entre les grands types d’habitats terrestres présents sur le site 
et la dynamique d’occupation de l’espèce. Un échantillon représentatif de 61 étangs suivis durant sept 
années est prospecté cinq fois par saison afin d’obtenir un ensemble d’histoires de détection. Le paysage 
à proximité des sites est caractérisé par quatre variables. Les résultats montrent que la présence de landes 
et de forêts dans le paysage avoisinant les étangs semble favoriser l’occupation de la Cistude. Un scénario 
de colonisation entre 2011 et 2017 de la périphérie sud du site est suggéré. L’étude permet d’envisager 
des interactions entre l’occupation de l’espèce et les habitats terrestres présents sur le site. Elle montre 
aussi qu’il est essentiel de considérer non seulement l’écosystème étang dans la gestion de la Cistude 
d’Europe, mais également l’ensemble des habitats nécessaires au déroulement du cycle de l’espèce.
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ABSTRACT
Importance of terrestrial habitats in the occupancy dynamic of Emys orbicularis (Linnaeus, 1758) on the 
“site natura 2000 Grande Brenne”. 
The European pond turtle is a threatened freshwater turtle throughout its range. The Natura 2000 
site “Grande Brenne” which is the subject of the study is located in the center of France in the de-
partment of Indre (“Région Centre-Val de Loire”) within the Regional Natural Park of Brenne. This 
territory is conducive to Emys orbicularis, which lives there in metapopulations occupying networks 
of ponds. The aim of the study is to quantify how heathland, forest, meadow and crop habitats may 
create landscape that favor or not the occupation of ponds and/or certain transition dynamics. The 
macro-ecological scale study uses MacKenzie’s occupancy dynamic models to investigate the relation-
ship between the major terrestrial habitat types present on the site and the occupancy dynamics of 
this species. A representative sample of 61 ponds monitored for seven years is prospected five times 
per season to obtain a set of detection histories. The landscape surrounding the sites is character-
ized by four variables. The results show that the presence of moorlands and forests in the landscape 
around the ponds seems to favor the occupation of the pond. A colonization scenario between 2011 
and 2017 of the southern periphery of the site is suggested. The study allows to consider interac-
tions between the occupation of the species and the terrestrial habitats present on the site. It also 
shows that it is essential to consider not only the pond ecosystem in the management of European 
Pond Turtle, but also all the habitats necessary for the development of the species cycle. Eventually, 
besides emphasizing the interest of integrating landscape analysis through multivariate analysis in the 
framework of dynamic site-occupancy modelling to gain in genericity, but we advocate also the use 
of probabilistic sampling designs to allow for statistical inference and get more robust and accurate 
projections both in space and time.

INTRODUCTION

La Cistude d’Europe (Emys orbicularis (Linnaeus, 1758)) 
est une tortue d’eau douce menacée sur toute son aire 
de répartition, notamment par la destruction des zones 
humides. L’espèce est protégée au niveau international grâce 
à l’Annexe II de la convention internationale de Berne de 
1979 et est également classée par l’Union Internationale 
pour la Conservation de la Nature (UICN) dans la liste 
rouge mondiale des espèces menacées (« Quasi menacée »). 
Au niveau européen elle est inscrite dans les annexes II et 
IV de la directive européenne 92/43/CEE « Habitats-Faune 
et Flore » du 21 mai 1992. En France, elle est présente sur  
deux tiers du territoire avec des densités importantes en 
Aquitaine, dans le Var et l’Indre. L’aire étudiée se situe au 
centre de la France dans le département de l’Indre (Région 
Centre-Val de Loire), au sein du Parc naturel régional de la 
Brenne (PNR Brenne). Elle correspond au site Natura 2000 
« Grande Brenne » qui est la partie la plus emblématique du 
Parc en matière de zone humide (Benarrous 2009). Ce terri-
toire correspond à une région naturelle qui comporte à elle 
seule près de 2500 étangs, lui conférant un atout majeur pour 
l’accueil de la Cistude d’Europe. Si cette densité remarquable 
d’étangs est incontestablement un des facteurs favorisant 
l’accueil de l’espèce, l’importance des habitats terrestres 
à cet égard ne doit pas être négligée. Plusieurs études ont 
déjà révélé l’effet de la composition paysagère et des carac-
téristiques des habitats sur la structure démographique des 
populations de tortues d’eau douce (Marchand & Litvaitis 
2004) : en Italie, une étude sur l’espèce a révélé que les espaces 

boisés de la plaine du Pô ont une importance pour l’activité 
terrestre des Cistudes et notamment pour la nidification et 
la dispersion (Ficetola et al. 2004) ; en Camargue une étude 
par Capture-Marquage-Recapture (CMR) a montré que la 
gestion du pâturage de la région et la gestion hydraulique 
affectent l’abondance locale de Cistude d’Europe (Ficheux 
2013) ; en Brenne, Owen-Jones a effectué un suivi par CMR 
de deux métapopulations et a montré un effet de la gestion 
hydraulique des étangs de pisciculture sur la mobilité de 
l’espèce (Owen-Jones et al. 2016). Ces études ont permis 
de définir les contextes favorables à la réintroduction de 
l’espèce et les perspectives d’amélioration de l’habitat de 
populations existantes. 

D’après Servan (2003), les populations de Cistudes en 
Brenne fonctionnent sous un modèle de « métapopulation » (au 
sens large). Par métapopulation, nous désignons un ensemble 
de sous‐populations occupant des patchs (i.e. étangs) liées 
entre elles par des flux de dispersion. Malgré une fidélité des 
individus à leurs étangs (Roe et al. 2009), des déplacements 
sont provoqués par la recherche de zones plus favorables en 
termes de ressources alimentaires, de refuges, de thermoré-
gulation (Roe et al. 2009) et de disponibilité en eau (Roe & 
Georges 2008). De plus, des déplacements sont effectués lors 
de la ponte des œufs par des femelles (pour une revue exhaus-
tive des modalités de déplacement, voir Matthysen 2012). 

La gestion de telles métapopulations demande généralement 
de connaitre les habitats favorables à la persistance et à la 
dispersion de l’espèce. Les populations de Cistude d’Europe 
de la Brenne ont persisté avec les modifications du paysage 
jusqu’à aujourd’hui. 
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Cette étude propose de déterminer si certaines de ces carac-
téristiques paysagères peuvent conditionner l’attractivité du 
site « Grande Brenne » pour la Cistude d’Europe. Elle se base 
sur une modélisation dynamique de l’occupation couvrant 
sept années de relevés déterminant la présence ou l’absence 
d’individus sur des étangs et intégrant une typologie paysa-
gère du site « Grande Brenne ». Cette étude macroécologique 
propose donc d’étudier l’espèce sur l’intégralité du site avec 
une échelle tant spatiale que temporelle importante. Elle se 
distingue de ce fait des études antérieures et permet de com-
bler le manque d’informations à cette échelle spatiale. Il est 
question de voir, avec ce point de vue, en quoi les habitats de 
landes, forêts, prairies et les cultures (unités paysagères domi-
nantes sur le site), créent par leur assemblage des contextes 
paysagers favorisant, ou non, l’occupation des étangs et/ou 
certaines dynamiques de transition (colonisations et extinctions 
locales). Le choix de ces unités paysagères permet notamment 
d’explorer les effets de la fermeture du paysage (boisements, 
landes), et l’importance de l’activité pastorale et agricole sur 
la persistance de l’espèce.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Originellement boisée, la Brenne a été défrichée et cultivée 
depuis l’Antiquité en dépit de potentiels agronomiques faibles. 
Au début du Moyen Âge, le déboisement s’est accentué avec 
l’arrivée de nouveaux paysans. Les premiers étangs à vocation 
hydraulique (capter la force motrice de l’eau et alimenter des 
moulins) ont été édifiés durant cette période. Au milieu du 
Moyen Âge, la vocation piscicole des étangs s’affirme. Quatre 
cent ans plus tard, le cadastre napoléonien de 1810 montre 
que 50 % du territoire est alors cultivé. Aujourd’hui ce site 
d’une superficie de 58 052 ha prend l’aspect d’une plaine 
recouverte de bois, de prairies, de 2500 étangs, de landes de 
bruyères emmaillées par des pâturages et des cultures. Une 
tendance au reboisement est observable aujourd’hui, soit de 
manière naturelle, soit par le développement de la sylviculture 
associée à une activité cynégétique. L’élevage notamment bovin 
a beaucoup évolué depuis 200 ans. Aujourd’hui, il se carac-
térise globalement par un élevage extensif de bovin allaitant. 
Enfin, sur la périphérie de la « Grande Brenne » et notamment 
du sud de la commune de Rosnay jusqu’à l’ouest de Mèzière-
en-Brenne (Fig. 1), la culture céréalière est présente. Le site 
Natura 2000 comporte actuellement 38 % de prairie, 24 % de 
couverture forestière, 21 % de terres agricoles, 13 % de surface 
d’étangs et marais et 3 % de landes (Dauphin et al. 2012).

ColleCte des données

Un jeu de données de présence/absence de l’espèce (de 
façon plus exacte il s’agit de données de détection/non-
détection) a été collecté sur un échantillon représentatif 
d’étangs du site « Grande Brenne ». Les relevés effectués 
pour cette étude correspondent à la recherche d’individus 
subadultes à adultes en phase d’insolation (« basking ») sur 
les bordures d’étangs. L’observation est réalisée depuis un 
point fixe de la berge des étangs à l’aide d’une longue-vue 

Swarovski (60×) et de jumelles (8×42). Chaque observa-
tion est limitée à une durée maximale de 15 minutes et 
est répétée sur chaque étang à cinq reprises (passages) au 
cours de la saison d’échantillonnage. En Brenne, la Cis-
tude d’Europe est la seule tortue endémique. Seules de 
rares observations de tortues exogènes tels que Trachemys 
scripta (Thunberg in Schoepff, 1792) sont notées. Ainsi, le 
risque de confusion avec une autre espèce est pratiquement 
inexistant, d’autant plus que la distinction entre les deux 
espèces est aisée même à grandes distances.

Les étangs étudiés en état d’assec, pour une saison donnée, 
ne sont pas prospectés. En effet, lorsque l’étang correspond 
à un outil de production piscicole, celui-ci est régulièrement 
asséché (mis en « assec ») selon une fréquence allant de sept à 
10 ans. Lors de cette opération qui a pour objectif de remi-
néraliser la vase déposée au fond des étangs, les Cistudes ne 
sont plus visibles sur le plan d’eau, elles se sont déplacées.

Afin de disposer d’un échantillonnage le plus représentatif 
possible, et permettant l’inférence statistique, un lot d’étangs 
a été sélectionné de façon probabiliste en 2005 à partir de 
l’ensemble des étangs présents (population statistique) sur le 
site étudié. Pour ce faire, le site « Grande Brenne » a été qua-
drillé avec des mailles de 1 km2 (Fig. 1) et un échantillonnage 
aléatoire de 63 mailles a été réalisé. Au sein de ces unités spa-
tiales, un étang est sélectionné et suivi tout au long de l’étude. 
Deux étangs ont été supprimés au cours de l’étude, car ils 
disposaient de trop peu d’observations (refus du propriétaire).

Le protocole initial prévoyait dix saisons de mesure. Nous 
les avons réalisées sur un pas de temps de 12 années et inter-
prétées dans une autre étude afin de rendre compte de l’état 
de conservation de l’espèce (Clarté 2016, 2017). Pour aller 
plus loin dans l'analyse, l’étude ici présente utilise sept saisons 
de données d’observation de l’espèce récoltées pour chaque 
saison consécutive de 2011 à 2017. En effet, notre étude basée 
sur le modèle dynamique d’occupation de site de Mackenzie 
préconise l’utilisation d’un intervalle constant entre les saisons 
afin de ne pas dégrader la qualité des estimations (MacKenzie 
et al. 2006).

À l’issue de la campagne de terrain, le jeu de données étudié 
revient finalement à un ensemble de détections et non-détec-
tions pour chacune des sept saisons (t), cinq passages (j) et 
61 sites suivis (i) formant ainsi un ensemble de séquences que 
l’on nomme « histoires de détections ».

Modèle statistique

La modélisation dynamique de l’occupation de site de Mac-
kenzie (MacKenzie et al. 2006) consiste, à partir des histoires 
de détection obtenues, à estimer trois paramètres écolo-
giques : les probabilités de colonisation conditionnelle (γit) 
et d’extinction conditionnelle (ϵit) d’un site (i) entre chaque 
saison d’échantillonnage (t), ainsi que l’occupation initiale 
de 2011 ψit=1. Conformément à la description originelle de 
l’analyse dynamique de l’occupation de site, les changements 
d’occupation ne sont possibles que d’une année à l’autre, et 
non pas au sein d’une même année (autrement dit, le statut 
d’occupation d’un étang est constant au sein d’une saison de 
reproduction).
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Notre étude reconnait explicitement que lors du processus 
d’observation, il n’est pas possible d’observer parfaitement 
l’occupation des étangs par l’espèce. En effet, la détection 
des Cistudes a lieu sur des courtes durées, les densités 
d’individus peuvent être faibles et la variabilité d’échan-
tillonnage (effet observateur et conditions d’observation) 
peut modifier la détection des individus. Afin de corriger 
ces biais de détection pouvant se répercuter sur l’estima-
tion des paramètre écologiques, un quatrième paramètre 
est présent dans les modèles, il s’agit des probabilités de 
détection pijt conditionnelles aux sites (i), aux saisons (t) 
ainsi qu’au passage (j). 

Les quatre paramètres précédents sont reliés à des cova-
riables de détection et de site par des régressions logistiques 
en utilisant un lien logit comme présenté dans les travaux 
de  Kery & Chandler (2016). L’intégration de telles cova-
riables de site permet de répondre à la problématique de 
l’étude en autorisant des inférences spatiales à l’échelle 
du site étudié, compte tenu du choix aléatoire des étangs 
étudiés. Toute la modélisation est réalisée avec l’environ-
nement de traitement statistique R (R Core Team 2020). 
Pour les modèles dynamiques, le package « Unmarked » 
est utilisé (Fiske & Chandler  2011) et notamment la 
fonction « colext ».
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Variables intégrées

Suivant la construction des modèles d’occupation de site (Mac-
kenzie et al. 2006), deux types de covariables sont intégrées : 

– les covariables d’échantillonnage, qui sont liées aux varia-
tions inhérentes au processus d’observation et qui diffèrent 
dans le temps et l’espace ; 

– les covariables de site, liées aux caractéristiques de sites et 
qui, lorsqu’elles sont bien choisies, permettent de comprendre 
les relations entre la présence (ou l’absence) d’une espèce et 
son environnement. 

Listées dans la première catégorie, plusieurs variables 
(Tableau 1) sont susceptibles d’affecter la probabilité de détecter 
les individus alors qu’ils sont présents sur un site. Le choix de 
ces variables à été réalisé suivant plusieurs hypothèses. Tout 
d’abord, l’observation d’une espèce aquatique poïkilotherme 
peut être conditionnée par la météorologie et par la disponi-
bilité en eau. En effet, la phase d’insolation de l’espèce a lieu 
si les conditions météorologiques sont favorables à l’atteinte 
de leur optimum thermique. En ce qui concerne la disponi-
bilité en eau, Owen-Jones et al. (2016) et Servan (2003) ont 
montré que les individus peuvent mettre un certain temps 
avant de revenir dans l’étang après un assec. D’autre part, on 
peut penser que la détection est différente suivant la surface 
des étangs prospectés. Dans l’étude, cinq variables d’obser-
vation sont donc intégrées. Il s’agit de la température de l’air 
moyenne mesurée durant la journée de l’échantillonnage sur 
la station météorologique de Châteauroux-Déols (46,86°N | 
1,72°E), de l’heure de la prospection (heure entière discrète de 
8h à 18h), de la date en jours juliens, de la surface de l’étang 
prospecté et enfin du nombre d’années écoulées après le der-
nier assèchement de l’étang. Une optimisation des conditions 
d’observations est réalisée. Les étangs sont prospectés unique-
ment durant la période d’insolation de l’espèce et en évitant les 
conditions défavorables à l’observation (températures faibles, 
pluie). Plusieurs observateurs se sont succédés entre chaque 
saison de prospection mis à part les deux dernières. Ainsi un 
effet observateur peut être présent. 

En ce qui concerne les covariables de site, une typologie 
paysagère (Fig. 1A) a été définie afin de rendre compte de 
l’importance de certains éléments à l’égard de la dynamique 
d’occupation de la Cistude d’Europe. Le choix des variables a 
été réalisé afin de rendre compte à la fois des différents stades 
de fermeture du paysage, présents sur le site, et de la problé-

matique de terres cultivées (labourées). La typologie utilisée 
comprend ainsi trois stades d’évolution des milieux (prairies, 
landes, forêts) avec des milieux délaissés par l’activité agricole 
représentés par les landes et forêts (Musset 1937, 1940) et 
des milieux artificialisés (labours/cultures). On distingue 
ainsi les surfaces forestières (vert foncé), les surfaces occupées 
par des landes (rouges), les surfaces de prairies (vert clair) 
et les cultures (jaune). Les données agricoles sont issues du 
Registre Parcellaire Graphique de 2012, les données fores-
tières sont obtenues par la couche BDTOPO®. Les surfaces 
de chaque type de paysage sont mesurées sur les mailles de 
1 km2 prospectées (mailles jaunes sur la carte) à l’aide d’un 
système d’information géographique (Qgis 2.14.12). Les 
types paysagers ont été choisis de sorte qu’ils soient tous suf-
fisamment représentés dans les mailles prospectées, comme 
en attestent les Figures 1B et 1C, montrant la distribution 
du recouvrement des mailles par chaque type paysager. Afin 
d’éviter d’introduire de la colinéarité dans les modèles, une 
analyse en composante principale (ACP) a été réalisée à partir 
de ces quatre variables paysagères. Les deux premiers axes 
ayant pour inertie respective 44 % et 29 % ont été considérées 
ici ; le cercle des corrélations de l’analyse est présenté dans la 
Figure 2. Pour chacun des axes, il est possible de proposer une 
interprétation paysagère : l’axe 1, corrélé positivement avec la 
surface en prairie et négativement avec la surface forestière, 
décrit un gradient de fermeture des milieux ; l’axe 2, corrélé 
positivement avec la surface de lande et négativement avec 
la surface cultivée, reflète le gradient d’usage agricole des 
unités spatiales. Les composantes sont ensuite directement 
intégrées aux régressions logistiques du modèle dynamique 
conformément aux descriptions originales (MacKenzie et al. 
2006). Comme la modélisation n’accepte pas les variables 
manquantes, une complétion artificielle (imputation) des 
variables d’observation a été nécessaire lorsque l’étang n’a 
pas été visité pour cause d’assec : dans le cas de la tempéra-
ture moyenne de l’air, la procédure a été d’imputer celle-ci 
par la moyenne des températures mesurées pour chacune 
des saisons d’échantillonnage ; dans le cas de l’heure et de 
la date, l’imputation est aléatoire mais prend en compte la 
fréquence de chacune des modalités observées dans le reste 
du jeu de données. Cette complétion a été ainsi nécessaire 
pour les 78 assecs qui eurent lieu durant les sept saisons, 
soit 11 % des données d’observation.

tableau 1. — Covariables utilisées. *, une analyse en composante principale est réalisée sur ces quatre variables et les axes factoriels obtenus sont utilisés dans 
les régressions ; **, normalisée avant utilisation ; ***, imputé aléatoirement suivant les fréquences observées.

Type Variable Code

Covariable de site Surface de l’étang prospecté (m2)** ET
Surface couverte de landes dans chacune des mailles (m2)* Lande
Surface couverte de prairies dans chacune des mailles (m2)* Pr
Surface cultivées dans chacune des mailles (m2)* Cult
Surface de forêt de chacune des mailles (m2)* Foret

Covariable de détection Température de l’air moyenne à l’heure du relevé (°C)** Temp
Heure du relevé (créneau horaire)*** Heure
Date du relevé (Jour Julien)*** Date
Nombre de saisons écoulées depuis le dernier assèchement  

de l’étang (1 à 5 et > 5)
AssecD
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séleCtion des Modèles

La procédure analytique implique la spécification de modèles 
différents basés sur les combinaisons de variables qui maxi-
misent la vraisemblance. Les variables sont intégrées selon une 
expression linéaire ou polynomiale de premier ordre et le tri 
des modèles est effectué sur la base du critère d’Akaike (AIC). 
Ce critère permet de mesurer le compromis entre l’ajustement 
du modèle et son nombre de paramètres (k). Comme dans de 
nombreuses études, seuls les modèles dont le ΔAIC est inférieur 
à 2 seront sélectionnés. Le développement des modèles a fait 
appel à une procédure « stepwise AIC » qui a été adaptée au 
modèle dynamique d’occupation à partir d’un algorithme issu 
du travail de Rense Nieuwenhuis (http://www.rensenieuwen-
huis.nl/r-sessions-32/, dernière consultation le 5 juin 2020). 
Cette procédure permet de complexifier pas à pas un modèle 
de base en ajoutant successivement des termes à l’un de ses 
paramètres ψ, ϵ et γ. L’AIC des nouveaux modèles générés est 
alors systématiquement comparé avec les précédents. Cette 
procédure est réalisée dans un premier temps pour le paramètre 
p correspondant à la modélisation du processus d’observation 
puis aux trois autres paramètres dans les six ordres possibles. 
Le meilleur modèle obtenu est ensuite utilisé à chaque fois 
comme base et le processus de sélection se poursuit pour le 
paramètre suivant. Les modèles obtenus dans les six ordres de 
construction différents sont de nouveau soumis à un tri selon 
le critère d’Akaike (AIC).

La qualité de l’ajustement est évaluée à l’aide du test de 
Mackenzie-Bailey. Cette méthode est basée sur la statistique 
du Chi2 de Pearson. Le jeu de données est agrégé en fonction 
des différentes histoires de détection (h). La statistique du 
Chi2 est calculée avec Eh l’occurrence théorique de chacune 
des histoires de détection h et Oh l’occurrence des histoires de 
détection observées réellement (Wright et al. 2016). Le calcul 
de la statistique est réalisé comme suit :

Avec T correspondant au nombre de passages sur les sites et 
h un indice désignant chaque histoire de détection.

Un bootstrap paramétrique de 1000 itérations est réalisé sur 
les données. On obtient ainsi une distribution théorique du 
Chi2 par un bootstrap. On compare ensuite le Chi2 observé 
(X2obs) avec cette distribution afin d’obtenir une probabilité 
p-value correspondant à la proportion des itérations du bootstrap 
qui ont une valeur de Chi2 supérieur à celle observée. Ainsi 
une p-value <0.05 suggère que l’on peut rejeter l’hypothèse 
nulle d’un bon ajustement pour une probabilité alpha de 5 % .

Le paramètre de surdispersion (ĉ) est calculé suivant la 
méthode de  Wright et al. (2016) et permet de mesurer si 
le modèle décrit correctement les données. La valeur de (ĉ) 
doit être de 1 pour que le modèle décrive bien les variations 
des données. Si sa valeur est supérieure à 1 alors il y a plus 
de variations dans les données que suggérées par le modèle. 
Si (ĉ) est inférieur à 1 alors il y a moins de variations dans les 
données que suggérées par le modèle. Dans cas d’une surdis-
persion trop importante (ĉ>2), le tri des modèles sera effectué 
avec l’AICc plutôt que l’AIC classique comme suggéré par 
Mackenzie & Bailey (2004). Cette mesure de surdispersion 
(ĉ) se calcule ainsi :

où  est la moyenne de la statistique du Chi2 obtenue 
par un bootstrap paramétrique et  est la statistique du 
Chi2 observée.

PrédiCtions

En utilisant les propriétés classiques de l’inférence statistique, 
rendue possible par le choix en amont d’une sélection probabiliste 
des sites suivis, le ou les modèles remplissant(s) les conditions 
du tri sont ensuite utilisés pour effectuer des prédictions ; pour 
cela, la fonction « predict » du package « Unmarked » est utilisée. 
Les prédictions sont réalisées sur l’étendue de chaque variable 
afin de rendre compte de leur effet sur les paramètres ψ, ϵ et γ. 
Si à l’issue de la sélection des modèles, plusieurs d’entre eux 
disposent d’un ΔAIC<2, alors on utilise la méthode du « model-
averaging » grâce au package « AICcmodavg » pour effectuer les 
prédictions. Cette méthode consiste à créer un modèle moyen 
à partir des modèles sélectionnés. La variance des estimations 
est alors calculée selon l’équation 6.12 de Anderson (Anderson 
2008 : 111). La prédiction spatiale de l’occupation est obtenue 
en soumettant un jeu de données correspondant à l’occupation 
des sols présent dans chacune des mailles de 1 km2 couvrants 
le site « Grande Brenne ». Enfin une projection temporelle 
de l’occupation « projected » est utilisé pour estimer les taux 
d’occupation pour l’ensemble de la population étudiée (extra-
polation à l’ensemble des étangs du site « Grande Brenne »). 
Cette information temporelle est utilisée pour compléter 
l’interprétation des paramètres de transition. Cette approche 
propose de calculer l’occupation pour chaque saison à partir 
de l’occupation initiale estimée et des paramètres de transitions 
entre chaque saison de la sorte :

fig. 2. — Représentation en trois dimensions montrant l’effet du délai écoulé 
depuis le dernier assec (noté assecD) et de la surface en hectares de l’étang 
prospecté (notée ET) sur la détectabilité de l’espèce (notée Détection).
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RÉSULTATS

Le Tableau 2 montre les quatre modèles sélectionnés disposant 
d’un delta AIC inférieur à 2 ainsi que les quatre suivants non 
retenus arrivants suivant leur AIC. Grâce à cette sélection on 
obtient les termes retenus dans l’expression des régressions 
logistiques pour les quatre paramètres du modèle : l’occupa-
tion initiale de 2011 des étangs (ψ), l’extinction locale (ϵ) et 
la colonisation locale (γ) entre chacune des saisons et la pro-
babilité de détection (p). Ce processus de sélection de modèles 
conduit à considérer que la détection serait influencée par le 
délai après assec (A) ainsi que par la surface des étangs (ET) 
et serait variable selon les saisons (Y), mais que la température 
ainsi que l’heure et la date n’ont pas d’influence. L’occupation 
serait conditionnée par les composantes Axe 1 Axe 2 dans les 
quatre modèles, mais seuls les deux premiers modèles intègrent 
l’Axe 2 selon une relation polynomiale. L’extinction serait 
influencée par la composante Axe 1 dans tous les modèles 
sauf le second où aucune variable ne serait retenue. Enfin, la 
colonisation serait conditionnée par l’Axe 1. La mesure du ĉ 
aux environs de 1,2 montre qu’il existe une légère surdisper-
sion supérieure à 1 mais ne dépassant jamais 2. Les modèles 
retenus comportent tous entre 22 et 27 paramètres. La pro-
babilité (p-val) du test d’ajustement est supérieure à 0,05 sur 
l’ensemble des modèles sélectionnés, c’est-à-dire qu’on ne 
peut donc pas conclure à un mauvais ajustement des modèles 
sélectionnées par rapport aux données observées.

En étudiant l’effet des variables de détection sélectionnées 
(Fig. 2), on constate que la probabilité de détecter des indi-
vidus est de plus en plus importante lorsque la durée écoulée 
depuis le dernier assèchement de l’étang augmente. Sachant 
que l’échantillon de site prospecté comporte des étangs de 
surface variant de un hectare à 63 hectares, la détection de 
l’espèce a été dans notre étude optimale sur des étangs d’une 
surface d’environ 37 ha.

Les prédictions de l’effet des variables (Fig. 3) sont obte-
nues grâce à un modèle moyen des quatre premiers modèles 
retenus (« model averaging »). La prédiction représentée à 
la Figure 3A montre l’effet de l’Axe 1 sur la probabilité 
d’occupation initiale. L’Axe 1 est la composante multivariée 
corrélée positivement avec la surface de prairie et négati-
vement avec la surface forestière. Ainsi les résultats obte-
nus permettent d’avancer que la probabilité d’occupation 
des mailles par la Cistude d’Europe en 2011 serait plus 

importante dans les unités spatiales disposant de forêts et 
qu’elle serait au contraire plus faible dans les unités spatiales 
avec une prépondérance de prairies. La Figure 3B illustre 
l’effet sur l’occupation initiale de l’Axe 2, qui constitue 
la composante multivariée corrélée positivement avec la 
surface de lande et négativement avec la surface cultivée. 
On constate que la probabilité d’occupation des mailles 
durant la première année (2011) est plus importante pour 
les mailles disposant d’une part importante de landes. La 
prédiction de l’occupation initiale pour la partie négative 
de l’Axe 2 est plus incertaine, mais suggère que les mailles 
disposant de surfaces agricoles cultivées seraient défavo-
rables à l’occupation, à mettre en relation avec le manque 
de site suivis dans un contexte de culture. En effet, sur 
l’histogramme superposé à la courbe on constate que la 
variance expliquée n’est pas répartie de façon homogène 
le long de l’Axe 2 et qu’il y a peu de données en contexte 
agricole (partie négative de l’Axe 2). La Figure 3C présente 
l’effet de l’Axe 1 sur la probabilité de colonisation. La pro-
babilité qu’un étang qui était inoccupé durant la saison t 
devienne occupé la saison t+1 est plus faible si l’étang est 
situé dans une maille disposant de surfaces importantes de 
forêts. Au contraire un contexte de prairies augmenterait la 
probabilité de colonisation. L’axe 2 quant à lui ne montre 
aucun effet sur la colonisation des étangs par l’espèce. La 
colonisation est de 0,4 quelle que soit la prépondérance de 
landes ou de cultures. Concernant la probabilité d’extinction 
(Figs 3C, F), on peut tout de même constater que l’extinc-
tion locale n’est pas significativement différente quel que 
soit le contexte paysager en présence. La Figure 3H présente 
la projection de l’occupation globale pour les sept saisons 
de l’étude ; obtenue à partir de la moyenne des modèles 
sélectionnés, elle établit que l’occupation croît jusqu’en 
2014 et se stabilise aux alentours de 0,66 jusqu’en 2017.

La représentation spatiale obtenue sur la base d’infé-
rences fondées sur la relation logistique retenue permet 
de caractériser spatialement la potentialité d’occupation 
et de colonisation de l’espèce sur le site « Grande Brenne » 
(Fig. 4). L’inférence a été réalisée avec les composantes pay-
sagères (Axe 1 et Axe 2) sur l’ensemble des mailles du site. 
La Figure 4A montre pour l’année 2011 une concentration 
de l’occupation dans les mailles situées au nord de Rosnay 
et Migné. Au contraire la ceinture périphérique étendue de 
la commune de Lingé à celle de Neuillay-les-Bois et pas-

tableau 2. — Modèles retenus suite au tri réalisé sur la base du critère d’information d’Akaike (AIC). Abréviations : Δ, delta AIC ; K, nombre de paramètres du 
modèle ; ĉ, indice de surdispersion ; p-val, P( > ) où X2 représente la statistique du Chi2 de Pearson. Les termes entre parenthèses correspondent aux 
covariables sélectionnées pour chaque paramètre.

AIC Δ K ĉ p_val 
Ψ(~AX2+AX1+AX2²),Ԑ(~AX1),ϒ(~AX1),det(~A+Y+ET+ET²) 2103,437 0 23 1,195 0,058
Ψ(~AX2+AX1+AX2²),Ԑ(~1),ϒ(~AX1),det(~A+Y+ET+ET²) 2104,152 0,715 22 1,189 0,06
Ψ(~AX2+AX2²),Ԑ(~1),ϒ(~AX1),det(~A+Y+ET+ET²) 2105,029 1,592 27 1,171 0,074
Ψ(~AX2+AX1),Ԑ(~AX1),ϒ(~AX1+Y),det(~A+Y+ET+ET²) 2105,408 1,971 27 1,161 0,081
Ψ(~AX2+AX1+AX2² ) ,Ԑ(~AX3) ,ϒ(~AX1),det(~A+Y+ET+ET² ) 2105,917 2,48 23 1,191 0,067
Ψ(~AX2) ,Ԑ(~AX1) ,ϒ(~AX1+Y),det(~A+Y+ET+ET² ) 2107,828 4,391 26 1,194 0,054
Ψ(~AX1) ,Ԑ(~AX1) ,ϒ(~AX1+Y),det(~A+Y+ET+ET² ) 2109,246 5,809 26 1,172 0,081
Ψ(~1) ,Ԑ(~AX1) ,ϒ(~AX1+Y),det(~A+Y+ET+ET² ) 2111,389 7,952 25 1,177 0,088
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sant au nord de Ciron a une probabilité d’occupation plus 
faible. La comparaison de cette répartition avec la carte du 
paysage (Fig. 1) indique que la zone de forte occupation 
correspond à la partie la plus riche en surface de landes et 
de forêts. La périphérie du site est quant à elle plus riche 
en prairies et dispose de surfaces cultivées. La seconde 

prédiction (Fig. 4B) montre que la colonisation serait plus 
importante sur la périphérie du site. Il y aurait plus de 
colonisation dans les mailles comprenant des surfaces de 
prairies importantes. La carte correspondant à l’extinction 
n’est pas présentée car ce paramètre n’est pas influencé par 
les caractéristiques spatiales du site.
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fig. 3. — Projections sur les axes 1 et 2 de l’effet des composantes sélectionnées sur l’occupation initiale (A et D), sur la colonisation (B et E) et sur l’extinction 
(C et F). La prédiction est représentée en ligne continue et l’intervalle de confiance à 95 % en pointillé noir. Les histogrammes gris présentent la distribution des 
mailles de l’échantillon pour chaque composante paysagère. Cercle des corrélations de l’analyse en composantes principales pour les deux premiers axes (G). 
Variations temporelles dans la probabilité d’occupation et intervalle de confiance à 95 % associé pour les saisons saisons étudiées (2011-2017).
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DISCUSSION

C’est la première fois qu’une étude à l’échelle des 58000 ha du 
site Natura 2000 « Grande Brenne » est réalisée sur la Cistude 
d’Europe. Le suivi de 61 étangs durant sept saisons avec cinq 
passages par saison a permis de capitaliser un jeu de données 
intéressant tant par sa dimension spatiale et temporelle que 
par la pression d’échantillonnage exercée sur chaque étang. Le 
site « Grande Brenne » dispose de l’une des densités de plans 
d’eau les plus importantes de France (2500 étangs/58 000 ha). 
Il offre ainsi un terrain privilégié pour l’étude de l’espèce. Un 
grand nombre d’études ont utilisé jusqu’à présent la méthode 
CMR pour étudier des densités de Cistude, mais toujours 
à l’échelle d’écocomplexes de dimensions limitées (Servan 
et al. 1989 ; Duguy & Baron 1998 ; Cheylan & Lyet 2002 ; 
Thienpont 2005 ; Olivier 2010 ; Giordano 2014 ; Owen-
Jones et al. 2016 ; Renet et al. 2017). D’autres ont étudié 
l’utilisation de l’habitat par l’intermédiaire du radiopistage 
(Naulleau 1992 ; Priol 2002 ; Cadi et al. 2004 ; Thienpont 
2005). L’étude de Priol et al. (2008) a proposé quant à elle 
une étude à une échelle régionale (Région Aquitaine) mais sur 
la base de données issues de la science participative. Un suivi 
par la méthode « Site-Occupancy » a également été réalisé en 
Aquitaine pour estimer l’occupation de l’espèce (Eude 2014).

À notre connaissance aucun travail en France n’avait jusqu’à 
présent abordé la relation entre le paysage et la dynamique de 
l’espèce à une échelle aussi grande que celle de notre étude. 
Le sujet a certes été traité en Italie dans la plaine du Pô par 
une approche similaire utilisant les modèles d’occupation 
(Ficetola et al. 2004) mais dans un contexte paysagé différent 
de celui de la Brenne. Les trois réserves étudiées correspon-
daient à des marais situés dans un contexte de delta. Inédite 
donc à cette échelle et sur la façon d’aborder le paysage, notre 
étude propose ainsi une approche macro-écologique nouvelle 
pour l’étude de la Cistude d’Europe qui permet de réaliser un 
travail d’inférence statistique, traduit ici par des projections 
d’occupation sur l’ensemble du site « Grande Brenne ». 

La confrontation des données d’observation avec la typologie 
paysagère suggère que la distribution spatiale de l’espèce est 
concentrée sur le nord du site. Les quatre modèles sélectionnés 
suggèrent d’une part que l’occupation est plus importante 
sur le site dans les mailles disposant d’une part importante 
de boisements et de landes, et d’autre part ‒ sur la période 
de l’étude ‒ que la colonisation aurait été plus importante 
dans la périphérie du site disposant d’une part importante de 
prairies. L’extinction serait quant à elle indépendante de la 
typologie paysagère. On constate que les modèles sélectionnés 
disposent d’un nombre conséquent de paramètres. Cela peut 
s’expliquer par la présence de variables discrètes qui imposent 
aux modèles de définir un paramètre par modalité.

L’interprétation de ces résultats doit être réalisée avec les pré-
cautions d’usage et les connaissances de l’écologie de l’espèce 
sur ce territoire. Durant la période de prospection de cette 
étude, les individus ont été observés sur leur habitat printanier-
estival en thermorégulation, or on sait que la Cistude d’Europe 
a besoin pour réaliser son cycle de vie complet de plusieurs 
autres habitats offrant des ressources complémentaires : des 

habitats pour l’hivernation et des habitats de pontes. Roe & 
Georges (2008) ainsi que Roe et al. (2009) ont d’ailleurs 
montré par radiopistage l’existence d’une migration saison-
nière entre ces différents habitats. L’occupation de l’espèce 
ainsi que la réalisation du cycle de la Cistude d’Europe sont 
par conséquent également influencées par l’existence de ces 
différents habitats et la possibilité d’y accéder. La propension 
de l’espèce à occuper la zone au nord du site laisse donc pen-
ser que cette zone plus boisée et contenant des surfaces de 
landes procure ces habitats et améliore qualitativement un ou 
plusieurs trait(s) d’histoire de vie de l’espèce.

boiseMent et hiVernation

Les résultats obtenus indiquent que la mosaïque d’habitats 
comprenant des surfaces forestières et de la lande est plus 
favorable à l’occupation de la Cistude d’Europe en 2011. Il est 
possible que les surfaces boisées de queue d’étang puissent 
être favorables à l’hivernation des tortues. L’occupation d’un 
site par l’espèce nécessite la proximité d’un habitat favorable 
à la réalisation de l’hivernation, qui est une étape impor-
tante dans le cycle de vie de l’espèce. Ces habitats permet-
tant le passage de la mauvaise saison doivent pouvoir offrir 
une protection et des conditions thermiques favorables. Ils 
sont caractérisés par une fermeture importante du milieu 
avec un recouvrement de la végétation variant entre 80 et 

0
0.1
0.2
0.3
0.4
0.5
0.6
0.7
0.8
0.9
1

Occupation

Lingé

Saint-Michel-
en-Brenne

Ciron

Sainte-Gemme

Lureuil

Rosnay

Douadic

Nuret-le-Ferron

Mézières-en-Brenne

Migné

Neuillay-
les-Bois

Vendoeuvres

 Méobecq

A

0
0.1
0.15
0.2
0.25
0.3
0.35
0.4
0.45
0.5
0.55
0.6

B
Colonisation

Ciron

Sainte-Gemme

Lureuil

Douadic

Nuret-le-Ferron

Neuillay-
les-Bois

Vendoeuvres

Lingé

Saint-Michel-
en-Brenne

Rosnay

Mézières-en-Brenne

Migné

 Méobecq
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100 % (Thienpont et al. 2004). La protection thermique est 
permise par la présence de vase ou d’une litière de feuilles 
et autres débris de végétaux dans une tranche d’eau limitée 
à quelques dizaines de centimètres (Thienpont et al. 2004). 
En Brenne, il est connu que les Cistudes hivernent en queue 
d’étang dans la roselière et le Myriophyllo-Nupheratum (Ser-
van 1988). C’est également le cas en région Rhône-Alpes 
où Thienpont et al. (2004) ont montré que les tortues de 
cette région hivernent en bordure d’étangs dans le Salicion 
cinereae, le Phragmition australis ou le Magnocaricion elatae. 
Ailleurs en France, d’autres habitats sont connus pour leur 
rôle dans l’hivernation : aulnaies, saussaies marécageuses, 
cariçaies, ou encore jonchaies (Priol 2009).

Aucune étude en Brenne ne s’était encore intéressée pré-
cisément à l’importance des étangs forestiers et des milieux 
humides en contexte forestier pour l’hivernation de la Cis-
tude. En effet, les sites d’hivernation peuvent être situés en 
queue d’étang ou dans des formations végétales rivulaires, 
ils peuvent aussi très bien correspondre à des mares et 
zones humides forestières. Plusieurs études font ce constat. 
Owen Jones (2015) indique que les Cistudes des étangs de 
Dordogne situées en contexte forestier n’utilisent les étangs 
que pour s’alimenter et thermoréguler au cours de leurs 
périodes d’activité et les quittent lors de l’hivernation pour 
des milieux annexes. De plus, dans le delta du Pô, Ficetola 
et al. (2004) affirment que les zones humides en contexte 
forestier tel que les mares forestières ou des zones humides 
associées seraient des habitats utilisés par l’espèce pour sa 
phase d’hivernation. D’autre part, les études de Thienpont 
et al. (2004) et Cadi et al. (2004) attestent que l’espèce 
est très fidèle à son lieu d’hivernation. Antoine Cadi et ses 
collaborateurs (Cadi et al. 2004) montrent par radiopistage 
de 20 individus en Isère ce comportement de « homing » 
important vis-à-vis des sites, puis des déplacements post-
hivernation avec la réoccupation d’habitats estivaux. Ce 
mécanisme de « homing » et l’importance de l’hivernation 
en zones humides intra-forestières pourraient expliquer dans 
notre étude la propension des Cistudes à occuper les parties 
du site comportant des boisements. Néanmoins, dans notre 
étude, le manque de précision dans la typologie paysagère ne 
permet pas d’expliquer précisément quels types de peuple-
ments forestiers (et leurs zones humides) présents seraient 
favorables à l’espèce. On y trouve à la fois des peuplements 
monospécifiques de résineux, des forêts de feuillus et des 
forêts mixtes. La nature des peuplements forestiers et leur 
gestion conditionnent certainement la présence d’habitats 
d’hivernation.

boiseMents et Mobilité

Du point de vue de la mobilité, des études attestent que la 
Cistude ne serait pas dérangée par les espaces forestiers pour 
effectuer ses déplacements. En effet, Owen Jones (2015) a 
observé lors du suivi d’individus en contexte forestier qu’une 
grande partie des déplacements étaient bien réalisés dans 
ces milieux. D’après G. Nalleau (1991, 1992) qui a observé 
plusieurs déplacements de mâles en ligne droite à travers des 
boisements, les bois compteraient parmi les voies de migra-

tion terrestres utilisées préférentiellement par les tortues. Bien 
que ce milieu terrestre puisse être emprunté par l’espèce, le 
milieu aquatique n’en reste pas moins le choix privilégié par 
les individus pour se déplacer (Servan 1988).

Mosaïque Paysagère et Ponte

Si l’occupation des mailles est conditionnée par la présence 
d’habitats d’hivernation, il en va de même pour la présence 
d’habitats de ponte. On sait que l’embroussaillement des 
sites de pontes constitue généralement une menace impor-
tante à l’occupation de l’espèce, dans la mesure où la Cistude 
d’Europe utilise des espaces peu végétalisés pour déposer ses 
pontes (Cheylan & Lombardini 2004 ; Thienpont 2005). 
Les milieux connus pour être favorables à la ponte sont pré-
férentiellement des prairies de fauches et pâturées ainsi que 
des jachères (Thienpont 2005). 

Néanmoins notre étude suggère que c’est dans la partie 
de la Brenne comportant une part importante (mais non 
exclusive) de boisements que l’occupation de l’espèce est 
la plus forte. Ce contexte paysagé doit donc répondre aux 
besoins de l’espèce de disposer de zones de pontes. D’une 
part, il faut noter que l’espèce n’a pas besoin de beaucoup 
d’espace pour pondre et peut se contenter d’habitats struc-
turés linéairement car elle pond régulièrement sur les talus 
et bordures de routes, les digues d’étangs et les bordures de 
chemins. Il serait donc possible que les milieux en ferme-
tures lorsqu’ils correspondent à des landes puissent répondre 
aux exigences de l’espèce pour la ponte. En effet, la lande 
cultivée (« Brande ») est le type de lande le plus rencontré 
en Brenne. Cette dernière est composée de plusieurs unités 
entrecoupées par des allées de circulation. Il est possible que 
ces allées et les parties ouvertes de cette « culture » soient des 
milieux favorables à la ponte des Cistudes. Aussi, situées sur 
des mauvaises terres agricoles abandonnées (Musset 1937, 
1940), ces landes sont installées sur des sols séchants plus ou 
moins hydromorphes issus de l’exploitation et de l’appau-
vrissement de sols déjà pauvres. Si des parties de cette lande 
sont faiblement végétalisées (allées, bordures, lisières), alors 
elles peuvent offrir des lieux optimaux à la ponte. D’autre 
part, Jean Servan a montré en 2003 que les landes sèches 
situées au pied des reliefs de grés locaux nommés « buttons » 
constituent d’excellents habitats de ponte pour l’espèce (Ser-
van 2003). Plus généralement, les interfaces entre milieux 
ouverts et milieux fermés pourraient être privilégiées par 
l’espèce. Des études ont déjà montré que la ponte peut avoir 
régulièrement lieu dans des zones ouvertes à proximité de 
boisements (Rovero & Chelazzi 1996 ; Meeske 1997). Il 
est possible comme le suggère Ficetola et al. (2004) que les 
boisements modifient les caractéristiques hydriques du sol. 
Les boisements contribuent à un prélèvement d’eau dans 
les horizons superficiels du sol et tendent à l’assécher. Dans 
un contexte de lisière ou en bordure de chemins forestiers, 
la coexistence d’une insolation suffisante et d’un sol sec 
pourrait ainsi être favorable à la ponte.

Enfin, on peut se demander si un paysage en fermeture 
ne pourrait pas dans une certaine mesure jouer un rôle dans 
protection des pontes et des jeunes émergents vis-à-vis des 
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prédateurs. Une étude actuellement réalisée dans le cadre 
d’une thèse par Frédéric Beau (chargé d’étude au sein de la 
RNN de Chérine) se focalise sur l’utilisation des habitats par 
les émergents. Cette étude se déroule au sein de la réserve 
naturelle nationale de Chérine située dans la zone nord du 
site « Grande Brenne » où semble se concentrer l’occupation 
de l’espèce. Ce travail basé sur du radiopistage des juvéniles 
émergents pourra possiblement apporter des réponses sur 
le rôle de la lande et des boisements, mais également sur la 
nature des habitats de « nurserie ».

surfaCes CultiVées, habitats Peu ProPiCes à l’esPèCe

À l’échelle de la France et de l’Europe, la Cistude d’Europe doit 
faire face à la disparition rapide des milieux herbacés ouverts 
qui lui servent de sites de ponte (Biot 2017). En Brenne, la 
culture céréalière est localisée dans la périphérie sud du site 
étudié. Cette activité y est plus favorisée par les remontées 
calcaires du secondaire formant les bords de la cuvette de 
Brenne ou de lentilles marneuses superficielles. Malgré la faible 
importance de l’activité sur le site, les modèles sélectionnés 
dans notre étude suggèrent que l’occupation de l’espèce dans 
ces zones cultivées est plus faible. Sur ce point plusieurs études 
rejoignent notre constat. En effet, l’étude de Giordano (2014) 
réalisée dans le Sud de l’Indre-et-Loire affirme qu’un contexte 
agricole prédominant autour des étangs mettrait en péril la 
viabilité des sites de ponte. L’étude de  Thienpont (2005) montre 
également qu’en Isère (l’isle Crémieu) l’évolution des paysages 
aux abords des étangs vers une intensification agricole est 
une des causes de diminution du nombre de sites de pontes.

sCénario de Colonisation de la PériPhérie du site

Les résultats suggèrent plutôt que les colonisations aient 
eu lieu entre 2011 et 2017 dans la périphérie sud du site 
« Grande Brenne » correspondant à la zone moins forestière. 
Cette conjecture est appuyée par projection dans le temps de 
l’occupation, qui atteste d’une légère augmentation de celle-ci 
entre l’année 2011 (0,62) et l’année 2015 (0,71) (Fig. 2H). 
On pourrait interpréter cette colonisation plus importante au 
sud moins forestier, comme une conséquence du fait que les 
zones boisées du nord sont déjà occupées, et donc ne peuvent 
plus être colonisées. 

extinCtion loCale et déteCtion

On ne constate pas d’influence des composantes paysagères 
étudiées sur la probabilité d’extinction locale. Ce constat 
peut suggérer que l’extinction est indépendante du contexte 
paysager de l’étang ou qu’une ou plusieurs autre(s) variable(s) 
paysagère(s) ou intrinsèque(s) à l’étang puissent intervenir 
sur ce paramètre. La Cistude étant une tortue aquatique, il 
est logique d’affirmer que les conditions hydriques de l’étang 
soient déterminantes pour le départ d’une population. L’effet 
de l’assèchement volontaire d’un an des étangs (tous les sept à 
10 ans) a d’ailleurs été bien étudié en Brenne (Servan 1988 ; 
Owen Jones 2015). Les individus quittent effectivement l’étang 
lors de cet événement et migreraient sur les étangs voisins et 
plus particulièrement sur ceux situés en amont de la chaine. 
Dans notre étude, il est admis qu’un étang en état hydrique 

extrême (c’est-à-dire d’un assec annuel) n’est plus occupé 
par l’espèce. De plus, le délai écoulé depuis le dernier assec 
(assecD – Tableau 1) a été intégré pour modéliser le processus 
de détection et se révèle déterminante pour ce paramètre. On 
constate que la détection d’individus est plus faible si l’étang 
prospecté a été mis en assec peu d’années auparavant. On peut 
supposer que l’espèce quitte également l’étang lors d’un déficit 
hydrique moins important comme cela a été démontré en Dor-
dogne par (Naulleau 1991). Il serait alors judicieux d’explorer 
cette conjecture en intégrant une variable adaptée telle que la 
mesure des niveaux d’eau à chaque prospection ou au début 
de l’été. Cet axe d’étude est d’autant plus important compte 
tenu des modifications climatiques avérées qui vont toucher 
aussi les plans d’eau de Brenne. La détection de l’espèce est 
aussi différente selon la surface de l’étang étudié (Fig. 2). Les 
modèles suggèrent aussi une différence de détection suivant 
l’année de prospection pouvant certainement être attribuée 
à un effet observateur. La variabilité de température de l’air 
entre les relevés, l’heure du relevé et la date en jours juliens 
ne semblent pas avoir d’intérêt pour modélisation de la pro-
babilité de détection dans notre étude.

aPProChe Méthodologique

À partir de la typologie paysagère définie, l’utilisation de 
composantes multivariées, comme variable explicative s’est 
montrée d’un grand intérêt dans notre étude. Il est courant 
en écologie d’avoir recours à des modèles de régression sur 
composantes multivariées (« principal component regres-
sion ») pour résoudre les problèmes de colinéarités (Jolliffe 
1982). L’analyse en composante principale (ACP) permet 
d’obtenir des composantes synthétiques orthogonales 
qui suppriment la colinéarité existante entre les variables 
paysagères, maximisent la variance et réduisent le nombre 
de dimensions du jeu de données (Jongman et al. 1995 ; 
Aguilera et al. 2006). De plus, l’ordination réduite de 
l’espace (« reduced space ordination ») est recommandée 
pour se départir des problèmes d’autocorrélation spatiale 
(Legendre 1993). Néanmoins, le choix des composantes 
à utiliser admet la perte d’une partie de la variance portée 
par les composantes écartées. D’ailleurs, comme l’indique 
Jolliffe (1982), il n’y aurait pas de raison mathématique 
pour qu’a priori les composantes principales présentant la 
plus grande variance soient les composantes qui prédisent 
le mieux la réponse. Dans notre cas, les deux composantes 
de l’analyse expliquant le plus de variance ont été tout 
de même retenues (Axe 1 : 44 %, Axe 2 : 29 % ) car elles 
reflètent bien la variabilité paysagère du site contrairement 
aux suivantes. En effet, elles révèlent à la fois le gradient de 
fermeture du paysage (Axe 1) et un gradient d’artificialisa-
tion par des cultures agricoles (Axe 2). La modélisation de 
l’occupation a ensuite montré la pertinence de ces variables 
à l’égard de la Cistude d’Europe et a permis d’extrapoler 
l’occupation et la colonisation de l’espèce sur l’ensemble 
du site « Grande Brenne ».

Dans ce travail, l’étape de sélection des modèles a fait appel 
à une procédure hiérarchique (de type « stepwise AIC », adap-
tée au modèle dynamique d’occupation) et l’estimation des 
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paramètres d’intérêt a bénéficié d’un traitement par « model-
averaging ». Cette approche est critiquée par certains auteurs 
car elle peut présenter certains inconvénients, en surestimant 
l’effet de taille de certains prédicteurs par exemple (Symonds & 
Moussalli 2011 ; Grueber et al. 2011). D’autres approches 
existent ou sont en développement ; elles font encore l’objet 
de débat dans la communauté scientifique (Doherty et al. 
2012 ; Harrison et al. 2018). 

CONCLUSION

Dans cet article, nous mettons en avant la pertinence de 
l’approche macro-écologique dans la modélisation de l’occu-
pation de sites : elle rend compte de l’importance de certains 
habitats naturels et semi-naturels dans la gestion d’espèces 
d’intérêt communautaire. Appliquée à la Cistude d’Europe 
dans le cadre de notre étude, elle atteste que la coexistence 
autour des étangs d’un paysage comprenant des landes et 
des boisements augmente la probabilité d’occupation de 
l’espèce en Brenne. Cette ambiance paysagère caractéristique 
d’un certain niveau d’abandon de l’activité agricole est bien 
présente au nord du site « Grande Brenne » et forme ainsi un 
noyau potentiel d’occupation. Par ces résultats, notre étude 
remet en question l’intérêt écologique, vis-à-vis de la Cistude 
d’Europe, des forêts et landes sur le territoire étudié. Le rôle 
de ces écosystèmes terrestres est encore à approfondir. Parmi 
les hypothèses proposées, la présence de ces milieux terrestres 
fermés et en fermeture pourrait permettre de répondre aux 
besoins écologiques de l’espèce en ce qui concerne l’hiverna-
tion. Aussi la présence de ces milieux fermés n’empêcherait 
pas l’accès à des sites de pontes favorables et pourrait à leurs 
marges proposer des conditions favorables à la ponte. Ainsi, 
l’étude montre qu’il est essentiel de considérer les habitats ter-
restres présents autour des étangs dans la gestion de la Cistude 
d’Europe en Brenne. À une échelle du site « Grande Brenne », 
l’abandon de l’usage agricole traditionnel (élevage, polyculture 
élevage) au profit de systèmes agricoles céréaliers modernes 
serait synonyme de la perte d’habitats favorables à l’espèce. 
La persistance de l’espèce sur le territoire est directement liée 
au contexte pédogéologique du site, défavorable à l’activité 
agricole céréalière et qui a permis l’édification d’un nombre 
impressionnant d’étangs. Ce contexte pédogéologique et les 
orientations économiques du territoire favorisent la présence 
de surfaces de landes, de boisements et des prairies de petites 
surfaces qui forment avec les étangs enchâssés, une mosaïque 
paysagère diversifiée favorable à l’espèce. Enfin, entre 2011 
et 2017, l’occupation des étangs semble avoir progressé dans 
la partie périphérique sud du site dominée par des habitats 
ouverts comme en atteste la projection de la colonisation. 
Cela pourrait s’expliquer possiblement par la saturation de 
l’occupation dans la partie nord du site. En termes de pers-
pective, il nous paraît nécessaire de vérifier in situ le rôle 
écologique des forêts et landes pour la Cistude en Brenne, 
afin de déterminer plus précisément quelles sont les pratiques 
sylvicoles et agricoles les plus favorables à l’espèce (type de 
couverts forestiers, agro-sylvo-pastoralisme, etc.). En dernier 

lieu, on pourrait recommander l’application de cette même 
approche méthodologique à d’autres espèces animales pour 
mieux appréhender les potentialités de territoires à leur accueil.
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