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RÉSUMÉ
La présence du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1848) a justifié l’inscription du 
site du marais de la Grenouillère dans le réseau Natura 2000 et a motivé le suivi de la population de 
cet escargot inscrit à l’Annexe II de la Directive Habitats-Faune-Flore. Un suivi a été mené pendant 
neuf ans sur l’espèce à l’aide d’un protocole non-invasif. Les données ont été traitées à l’aide de tech-
niques statistiques adaptées. La fluctuation de l’abondance du Vertigo de Des Moulins est faible à 
l’échelle du site, mais varie selon les transects. La variabilité des abondances relevées a une incidence 
sur la précision des estimations et ne permet pas de conclure sur l’état de conservation de l’espèce sur 
le site. En effet, l’espèce est capable de restaurer ses abondances d’une année sur l’autre, même lorsque 
les effectifs sont très bas. La recherche de facteurs explicatifs ne permet pas de dire quelle variable 
mesurée influence le plus l’espèce, dans la mesure où leur significativité change selon les années de 
suivi. La pertinence du suivi est discutée et des perspectives sont proposées pour pouvoir établir un 
nouveau protocole adapté.

ABSTRACT
What conclude from nine years of monitoring of a population of Desmoulin’s whorl snail Vertigo mou-
linsiana (Dupuy, 1849)? 
The presence of the Desmoulin’s whorl snail Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1848) justified the inclusion 
of the “marais de la Grenouillère” site in the Natura 2000 network and motivated the monitoring of the 
population of this snail, which is listed in Annex II of the Habitats-Fauna-Flora Directive. Monitoring 
of the species was carried out over nine years using a non-invasive protocol. The data were processed 
using appropriate statistical techniques. The fluctuation in abundance of Desmoulin’s whorl snail is 
low at the site level, but varies between transects. The variability of the abundances recorded has an 
impact on the precision of the estimates and does not allow us to conclude on the conservation status 
of the species on the site. Indeed, the species is capable of restoring its abundance from one year to 
the next, even when numbers are very low. The search for explanatory factors does not make it pos-
sible to say which of the measured variables has the greatest influence on the species, insofar as their 
significance changes according to the monitoring years. The relevance of the monitoring is discussed 
and perspectives are proposed in order to establish a new adapted protocol. 
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Non-invasive protocol,
population assessment, 
temporal monitoring, 

sampling. 
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INTRODUCTION

Le Gastéropode Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana 
(Dupuy, 1849) est l’un des quatre Vertigos inscrits à l’Annexe II 
de la Directive européenne Habitats-Faune-Flore 92/43 CE 
(DHFF) présents en France. N’excédant pas 2,7 mm de haut 
pour 1,5 mm de large (Cameron et al. 2003), cet escargot 
est inféodé aux milieux humides calcaires, qu’ils soient (para)
tourbeux ou non, où se développent des massifs de grandes 
hélophytes (Drake 1999 ; Cameron et al. 2003), mais il peut 
aussi être abondamment trouvé dans des massifs d’hélophytes 
de petite taille (Holyoak 2003). Il est particulièrement sen-
sible à l’humidité de son habitat. En effet, lorsque la moyenne 
annuelle de la hauteur de la nappe d’eau se trouve en des-
sous de 0,40 m de la surface du sol, l’espèce disparaît même 
si la végétation persiste (Tattersfield & McInnes 2003a, b). 
Sa biologie n’est pas connue dans le détail, mais l’espèce peut 
pratiquer l’autofécondation (Pokryszko 1990) et présente 
la particularité d’escalader la végétation dressée au cours de 
l’année (Książkiewicz‐Parulska 2019), ainsi que de réagir 
rapidement à des changements de régime hydrique (Lipińska 
et al. 2020). Sa sensibilité aux modes de gestion, en particulier 
au pâturage, a été démontrée (Ausden et al. 2005) comme lui 
étant défavorable même à faible charge.

L’espèce est considérée comme vulnérable à l’échelle mon-
diale et en Europe (Cuttelod et al. 2011). Les deux derniers 
rapportages de l’évaluation de l’état de conservation en France 
l’ont classée en état « défavorable mauvais » (Bensettiti & 
Trouvilliez 2009 ; Bensettiti & Puissauve 2015). Dans le nord-
ouest de la France, ce Gastéropode est largement répandu 
dans les marais calcaires (Cucherat & Boca 2007; Cucherat 
2013), mais son statut de menace global n’a pas encore été 
évalué. Sa présence peut justifier l’inscription d’un site dans 
le réseau Natura 2000. Par conséquent, la découverte de cet 
escargot en 1999 sur le site du marais de la Grenouillère, sur 
la commune d’Auchy-les-Hesdin dans le département du Pas-
de-Calais, a motivé ce classement (Cucherat 1999). Depuis 
la désignation du Conservatoire d’espaces naturels comme 
opérateur technique du site Natura 2000 Marais de la Gre-
nouillère en 2005 et animateur en 2012, le plan de gestion 
et le Document d’Objectifs, validé par arrêté préfectoral le 
17 octobre 2012, ont prévu la mise en place d’un protocole 
de suivi puis d’évaluation de l’état de conservation de l’espèce 
sur la durée de vie desdits documents de gestion.

L’article 17 de la DHFF impose d’établir une évaluation 
de l’état de conservation des espèces inscrites aux annexes de 
ladite Directive. Cette évaluation doit reposer sur des données 
factuelles. Pour répondre à cette exigence, Killeen & Moor-
kens (2003) ont élaboré un protocole de suivi de l’espèce en 
Grande-Bretagne. Compte tenu du contexte biogéographique 
commun entre le marais de la Grenouillère et les sites anglais, 
le Conservatoire d’espaces naturels a décidé de réaliser plusieurs 
études sur l’espèce sur le site : protocole de suivi Killeen & 
Moorkens (2003) dès 2004 (Cucherat et al. 2004) et caractéri-
sation des végétations préférentielles en 2006 (Cucherat et al. 
2006). Le protocole de  Killeen & Moorkens (2003) propose un 
suivi reposant sur des techniques de prélèvements non-invasifs 

(les animaux ne sont pas récoltés pour être traités en labora-
toire), permettant d’obtenir des résultats immédiats depuis 
le terrain et, selon les auteurs, de donner une interprétation 
précise de l’état de la population, en indiquant des seuils de 
variations d’abondance pour apprécier l’état de conservation. 
Le protocole permet également d’apporter des informations 
nécessaires pour la recommandation de mesures particulières 
de gestion pour le Vertigo. Il ne détaille cependant pas les 
outils de traitement de données permettant d’exploiter au 
mieux les données recueillies. 

Nous détaillons ici les résultats et les analyses du suivi de 
l’abondance du Vertigo de Des Moulins sur le site Natura 2000 
du marais de la Grenouillère, dans le but d’apprécier l’évo-
lution de la population dans le temps et d’évaluer la perti-
nence d’un tel suivi pour caractériser l’état de conservation 
de l’espèce sur le site.

MATÉRIEL ET MÉTHODE

Aire d’étude

Le site Natura 2000 Marais de la Grenouillère est localisé sur 
les communes d’Auchy-les-Hesdin et de Rollancourt, dans 
département du Pas-de-Calais (Fig. 1). Sa superficie est de 
16 ha 63 a. Le marais fait partie d’un complexe de milieux 
alluviaux dans le lit majeur de la Ternoise, à quelques kilo-
mètres de la confluence entre la Ternoise et la Canche. Il est 
également classé Réserve naturelle régionale. Originellement, 
c’est un marais communal, servant de zones de pâturage pour 
les bovins et les équins, usage qui s’est maintenu au-delà du 
classement en site Natura 2000.

Les principales végétations dominantes sur le site sont 
des prairies humides à Jonc glauque Juncus inflexus L. et 
à Pulicaire dysentérique Pulicaria dysenterica (L.) Bernh., 
des communautés à grandes herbacées à Reine des prés 
Filipendula ulmaria (L.) Maxim. et Cirse maraîcher Cir-
sium oleraceum (L.) Scop. ou à Ortie dioïque Urtica dioica 
L. et à Baldingère faux-roseau Phalaris arundinacea L. et, 
enfin, des aulnaies marécageuses. D’autres végétations sont 
également présentes, mais en proportion moindre comme 
les magnocariçaies à Laîche paniculée Carex paniculata L. 
ou à Laîche aiguë Carex acutiformis Ehrh.. Le détail des 
formations végétales est fourni dans l’Annexe 1.

Protocole de suivi

De manière à avoir une vision non biaisée de sa répartition 
sur le marais, l’espèce a d’abord été cartographiée sur le site à 
l’aide d’un échantillonnage stratifié à un niveau (Thompson 
2002), correspondant aux végétations décrites sur le site. 
Cette approche a été préférée à celle de  Killeen & Moorkens 
(2003), qui recommandaient de rechercher l’espèce dans des 
habitats considérés comme favorables (voir Killeen & Moor-
kens 2003, ainsi que Cameron et al. 2003 pour la liste des 
habitats considérés comme favorables). 

À partir de la cartographie de l’espèce sur le site, six transects 
ont été disposés dans les zones où le Vertigo de Des Moulin a 
été observé. Les six transects sont composés de deux transects 
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d’une longueur de 150 m et quatre de 100 m, dont un est 
cruciforme (2 × 50 m) (Fig. 1). Killeen & Moorkens (2003) 
proposent la disposition de transects pouvant être de lon-
gueurs différentes, avec des interpoints compris entre 5 m et 
10 m, selon le gradient d’humidité et la topographie traversés 
par ces transects. En l’espèce, les longueurs de transects et 
les distances interpoints qui ont été choisies correspondent 
à des situations de gradients perceptibles sur le site d’étude. 
Les extrémités des transects, ainsi que leur milieu, ont été 
matérialisés par un piquet permanent en bois coloré. Entre 
chaque piquet, une corde a été tendue en veillant à ne pas 
écraser la végétation située en dessous de celle-ci. Depuis le 
point de départ d’un transect, les points d’observation ont 
été espacés tous les 5 m (pour les transects 01 et 03) et tous 
les 10 m (pour les transects 02, 04 a et b, 05 et 06). 

À chaque point d’observation, les hauteurs maximale et 
minimale de la végétation ont été notées, ainsi que le taux 
d’humidité du sol selon les classes définies par Killeen & 
Moorkens (2003). Au même point, à une distance de 0,25 m 
de la ligne de transect, un coffre de 0,8 × 0,6 × 0,18 m a été 
centré sur le point d’observation et posé sur le sol, la face la 
plus longue étant parallèle à la corde de la ligne de transect 

(Fig. 2). Une surface de végétation dressée de 0,80 × 0,25 m 
a été délicatement penchée sur le coffre, puis vigoureusement 
battue pendant une durée comprise entre 10 et 20 secondes. 
Après le battage, les gros débris végétaux ont été retirés du 
coffre en prenant soin de vérifier la présence d’individus fixés 
de Vertigo moulinsiana. Ensuite, les individus restant dans le 
coffre ont été triés selon leur âge (juvénile = individus à péris-
tome tranchant et sans formule lamellaire, adulte = péristome 
épaissi et formule lamellaire complète), puis chaque catégorie 
a été comptabilisée. Après cette étape, le coffre a été retourné 
et nettoyé à l’aide d’un pinceau à poils souples de 50 mm de 
large, puis l’opération a été répétée de l’autre côté de la ligne 
de transect. Compte tenu de la hauteur du bac de prélèvement, 
les individus situés entre le sol et la hauteur du bac n’ont pas 
été récoltés. Seuls les spécimens situés entre 18 cm et le reste 
de la végétation dressée ont été récoltés. Une seule campagne 
de comptage a eu lieu par an.

L’état initial a été effectué en 2004 (août), puis le suivi a été 
mené en 2006 (octobre), 2007 (août), 2008 (août), 2009 (août), 
2010 (septembre), 2011 (septembre), 2012 (septembre) et 2013 
(octobre). Pour 2005, il n’y a pas de relevés. En 2006, seuls les 
transects 1 et 3 ont été comptés. En 2007, ce sont les transects 
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Position des transects

Végétations naturelles en 2004 (Codes CORINE Biotope)

37.1
37.21
37.7
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87.2

N

75 m
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Voie ferrée
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fig. 1. — Localisation du site Natura 2000 du marais de la Grenouillère, cartographie des habitats naturels lors de l’année de référence et positionnement des 
différents points de mesures (transects et points d’échantillonnage). Les codes CORINE Biotope des végétations sont détaillés dans l’Annexe 1. 
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1, 2, 3 et 5 qui ont été étudiés. Pendant ces deux années, les 
autres n’ont pas été réalisés faute de temps. Les comptages effec-
tués à l’occasion de l’estimation de l’abondance de l’espèce sur 
le site en 2006  ont montré une corrélation significative entre 
les effectifs adultes et juvéniles (corrélation de Spearman, S = 
11848, rho = 0,89, P < 0,05). De plus, compte tenu des risques 
élevés de confusion des juvéniles avec d’autres espèces, il a été 
décidé de ne compter que les individus adultes à partir de 
2007. Lors du comptage annuel, Killeen & Moorkens (2003) 
recommandaient d’affecter des classes d’abondance (0, < 10, 
> 10 individus). Toutefois, les classes de  Killeen & Moorkens 
(2003) n’étaient pas pertinentes pour réaliser des tests statistiques 
de suivis. De ce fait, les adultes ont été dénombrés à chaque 
point de prélèvement. Les transects 1 et 3 ont été effectués sur 
la base d’une distance de dix mètres entre chaque point de pré-
lèvement à partir de 2008, pour alléger le protocole initial en 
termes de temps passé. Le transect 6 a été abandonné à partir 
de 2007, du fait de l’importante modification de la végétation. 

En parallèle de ce suivi, une cartographie des végétations 
présentes au sein du marais a été effectuée en 2004 et une 
autre en 2009.

AnAlyses des données

Pour évaluer la tendance des effectifs de Vertigo moulinsiana 
pour l’ensemble des transects et par transect, nous avons 
adopté trois échelles d’approche : 

– à l’échelle du site, en regroupant toutes les abondances 
des adultes du Vertigo de Des Moulins relevées le long des 
transects pour lesquels il existe des données sur la durée du 
suivi et en recherchant des différences dans les effectifs observés 
entre toutes les années où des relevés ont été réalisés ;

– à l’échelle de chaque transect, en comparant les abondances 
des adultes du Vertigo de Des Moulins relevées le long des 
transects ayant fait l’objet de relevés ;

– à l’échelle de l’unité de végétation. Une jointure spatiale 
a été effectuée entre la position des points et l’habitat dans 
lequel ils se projettent. Compte tenu du fait que la cartogra-
phie de végétation a été réalisée en 2004 et en 2009, seules 
les abondances des adultes de ces deux années 2004 et 2009 
ont été comparées. 

Deux approches ont été utilisées pour évaluer les diffé-
rences d’abondances observées entre les différentes années 
à l’échelle de chaque transect et à l’échelle du site. Dans un 
premier temps, les différences ont été appréciées par une série 
de tests de Friedman (Siegel & Castellan 1988), avec pour 
H0 l’absence de différences entre les abondances relevées au 
cours des différentes années au niveau du site ou au niveau 
de chaque transect. En cas de rejet de H0, des tests de rangs 
de Wilcoxon ont été effectués pour déterminer les années 
où il existait des différences d’abondance d’adultes. Dans 
un second temps, les différences observées ont été appré-
ciées selon l’approche de Elzinga et al. (2001) sur la base 
des seuils de variation d’abondance indiqués par Killeen & 
Moorkens (2003) pour évaluer l’état de conservation de 
l’espèce par rapport à l’année de référence (ici 2004). Cette 
approche repose sur la position du seuil fixé par rapport aux 
bornes de l’intervalle de confiance de la statistique estimée 
(ici la moyenne des abondances). Si la valeur seuil se trouve 
en dehors des bornes de l’intervalle de confiance, alors la 
différence observée entre la variable mesurée et le seuil est 
écologiquement significative. À l’inverse, si la valeur du seuil 
se trouve à l’intérieur des bornes de l’intervalle, il n’est pas 
possible de conclure à une différence écologique, puisque 
les bornes représentent les valeurs limites de la probabilité 
de trouver la valeur de la statistique estimée. Autrement 
dit, plus l’intervalle de confiance de la statistique est grand, 
plus il sera difficile de conclure à des différences écologiques 
significatives. Dans ce cadre, l’estimation de la moyenne des 
abondances, ainsi que leur intervalle de confiance à 95 %, à 
l’échelle du site et de chaque transect pour chaque année, ont 
été calculés à l’aide d’un bootstrap avec 1000 réplications et 
avec la méthode BCa (DiCiccio & Efron 1996). 

L’effet de l’évolution de la végétation sur les abondances du 
Vertigo de Des Moulins a été testé entre les années 2004 et 
2009. Pour cela, pour chacune de ces deux années, les points 
d’observation de chaque transect ont été projetés dans les 
polygones des unités de végétations à l’aide d’un SIG. Ensuite, 
l’abondance des points ayant changé d’unité de végétation du 
fait de l’évolution de cette dernière entre les deux années a 
été comparée à l’aide d’un test bilatéral de Wilcoxon-Mann-
Whitney pour échantillons appariés (Siegel & Castellan 
1988). Cette analyse repose sur l’hypothèse qu’une végétation 
favorable présente des abondances élevées.

L’influence des facteurs écologiques relevés (hauteur de 
végétation, humidité du sol) sur les abondances du Vertigo 
de Des Moulins a été appréciée par une corrélation de Spear-
man (Siegel & Castellan 1988). L’ensemble des analyses a été 
réalisé à l’aide du logiciel R (R Core Team 2018).

fig. 2. — Aperçu de la méthode de battage de la végétation à l’aide d’un coffre 
pour la collecte des spécimens de Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana 
(Dupuy, 1849). Crédit photo : X. Cucherat 2021.
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RÉSULTATS

vAriAtions de l’AbondAnce sur le site  
et PAr trAnsect Au cours du temPs

Entre 2004 et 2013, on observe globalement à l’échelle du 
site une faible variation d’abondance, à l’exception d’un pic 
d’abondance en 2009 (Fig. 3). Sur cette période, il existe 
une différence significative entre au moins deux années pour 
les abondances du Vertigo de Des Moulins (test de Fried-
man, P < 0,001). Les différences dans les abondances totales 
concernent les années 2004-2009, 2008-2009, 2009-2012 et 
2009-2013 (test de Wilcoxon, P < 0,05), avec l’année 2009 
qui présente des abondances supérieures aux années 2004, 
2008, 2012 et 2013. 

Aucune des abondances estimées par bootstrap ne croise 
ou ne se trouve en dessous des valeurs seuils de – 20 % et de 
– 40 % de l’abondance de référence (année 2004). Seule la 
valeur obtenue pour l’année 2013 est très proche du seuil de 
20 %. Toutefois, étant donné que ce seuil se trouve inclus dans 
l’intervalle de confiance de l’abondance estimée de 2013, il 
n’est pas possible de conclure à une baisse effective de – 20 % 
par rapport à la valeur de référence (2004). On soulignera 
que les valeurs des intervalles de confiance sont importantes 
quelle que soit l’année considérée (Annexe 2).

Le long du transect 1, on observe une tendance à l’augmen-
tation de l’abondance du Vertigo de Des Moulins au cours 
des années de suivi. Aucun spécimen n’a été observé en 2006. 
Il existe au moins une différence significative entre les années 
pour les abondances relevées le long du transect 1 (Fig. 4) 
(test de Friedman, P < 0,05). Les différences dans les abon-

dances concernent les années 2007-2013 et 2008-2012 (test 
de Wilcoxon, P < 0,05), avec l’année 2013 qui présente des 
abondances supérieures aux années 2007, 2008 et l’année 2012 
qui est supérieure à 2008. Selon l’approche de Elzinga et al. 
(2001), les bornes des intervalles de confiance de l’abondance 
des 2007 et 2008 se trouvent en dessous des seuils de – 20 % 
et – 40 % de l’année de référence (Annexe 2). 

Aucun spécimen n’a été observé en 2006 le long du transect 2. 
Il n’existe pas de différence significative entre les années pour 
les abondances relevées le long de ce transect (Fig. 5) (test de 
Friedman, P > 0,05). Toutefois, selon l’approche de Elzinga 
et al. (2001), on observe une baisse significative de plus de 
20 % de l’abondance de référence pour l’année 2008, la valeur 
seuil se trouvant en dehors de la borne supérieure de l’intervalle 
de confiance. En revanche, cette variation d’abondance n’est 
pas significative pour le seuil de – 40 %, la valeur se trouvant 
dans l’intervalle de confiance de l’estimation de l’abondance 
de 2008. Les seules variations négatives d’abondance de plus 
de 40 % concernent les années 2010 et 2012. Toutefois, les 
années 2011 et 2013 font l’objet d’une augmentation de 
l’abondance du Vertigo de Des Moulins (Annexe 2). 

L’abondance du Vertigo de Des Moulins le long du tran-
sect 3 montre une tendance à l’augmentation jusqu’en 2012, 
puis celle-ci chute brusquement vers une valeur proche de 
celle de l’état initial de 2004 (Fig. 6). Il existe au moins une 
différence significative entre les années pour les abondances 
relevées le long du transect 3 (test de Friedman, P < 0,05). 
Les différences dans les abondances concernent les années 
2006-2009 et 2006-2012 (test de Wilcoxon, P < 0,05), 
avec les années 2009 et 2012 qui présentent des abondances 
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fig. 3. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi sur l’ensemble 
du site (les barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de 
variation de – 20 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport 
à l’année de référence (2004).
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fig. 4. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi pour le transect 1 
(les barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de variation 
de – 20 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport à l’année 
de référence (2004).
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fig. 5. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi pour le transect 2 
(les barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de variation 
de – 20 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport à l’année 
de référence (2004).
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fig. 6. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi pour le transect 3 
(les barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de variation 
de – 20 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport à l’année 
de référence (2004).

supérieures à l’année 2006. Selon l’approche de Elzinga et al. 
(2001), les bornes des intervalles de confiance de l’abondance 
des 2006 se trouvent en dessous des seuils de – 20 % et – 40 % 
de l’année de référence (Annexe 2).

Pour le transect 4 (Fig. 7), bien que l’on observe une tendance 
à la baisse des effectifs, il n’y a pas de différence significative 
entre les années (test de Friedman, P > 0,05). Cependant, 
en appliquant l’analyse des seuils de variation de – 20 % et 
– 40 %, on constate que les années 2008 et 2010 ont une baisse 
significative de plus de 20 %. De 2008 à 2013, alors que les 
abondances de ces années sont nettement supérieures à une 
variation d’abondance de – 40 % par rapport à l’abondance 
initiale, aucune n’est significative à l’exception des années 
2012 et 2013 où l’espèce disparaît du transect. En effet, la 
valeur seuil de – 40 % par rapport à l’abondance de référence 
(2004) est nettement au-dessus de la borne supérieure des 
intervalles de confiance de l’abondance estimée de 2012 et 
2013 (Annexe 2). 

Enfin, pour le transect 5 (Fig. 8), on observe une forte 
augmentation des abondances jusqu’en 2009, puis une baisse 
progressive jusqu’à 2013 avec une valeur estimée proche de la 
valeur de référence. Il existe au moins une différence significa-
tive entre les années pour les abondances relevées le long du 
transect 5 (test de Friedman, P < 0,05). Les différences dans 
les abondances concernent les années 2004-2009, 2009-2013 
(test de Wilcoxon, P < 0,05), avec l’année 2009 qui présente 
des abondances supérieures aux années 2004 et 2013. Toutes 
les abondances des années comprises entre 2007 et 2012 sont 
supérieures aux valeurs estimées pour 2004 et 2013 (Annexe 2).

l’effet de l’évolution de lA végétAtion sur les 
AbondAnces du vertigo de des moulins

L’évolution des végétations entre 2004 et 2009 est traduite 
ici par le fait que des points situés dans certaines unités en 
2004 se trouvent dans d’autres végétations en 2009, sans qu’il 
y ait eu de modification de la localisation spatiale des points. 
Ainsi d’une manière globale, la proportion de points localisés 
dans l’unité de végétation correspondant à la mégaphorbiaie 
neutrophile à Cirse des maraîchers et Reine des prés (CORINE 
Biotope [CB] : 37.1) augmente sensiblement entre 2004 et 
2009, respectivement 15 et 50 points. En conséquence, les 
points situés dans d’autres végétations diminuent en proportion 
(Tableau 1). Les points d’observation qui ont le plus changé de 
type de végétation sont ceux qui étaient placés dans la cariçaie 
(CB : 53.21), la prairie hygrophile pâturée (CB : 37.21) et la 
mosaïque de roselière flottante et de prairie hygrophile pâturée 
(CB : 53.4 × 53.15 et 37.21). Aux mêmes points, les abon-
dances relevées en 2004 sur la cariçaie et la prairie hygrophile 
pâturée sont inférieures à celles observées dans les végétations 
remplaçantes en 2009 (Wilcoxon, P < 0,001). À l’inverse, les 
abondances relevées en 2004 dans la mosaïque de roselière 
flottante et de prairie hygrophile pâturée étaient supérieures 
à celles observées en 2009 dans les autres végétations rempla-
çantes (Wilcoxon, P < 0,001). On précisera que pour les points 
qui n’ont pas connu de changement de type de végétation, les 
abondances relevées en 2004 sont inférieures à celles notées 
en 2009 pour la cariçaies et la mégaphorbiaie (Wilcoxon, 
P < 0,001). On observe l’inverse pour les points concernant 
la prairie hydrophile pâturée (Wilcoxon, P < 0,001). 
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fig. 8. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi pour le transect 5 (les 
barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de variation de – 20 % 
de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004).
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fig. 7. — Abondance moyenne du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) par prélèvement en fonction des années de suivi pour le transect 4 
(les barres représentent l’intervalle de confiance à 95 % calculé par une statistique bootstrap avec 1000 réplications). Ligne horizontale bleue : seuil de variation 
de – 20 % de l’abondance par rapport à l’année de référence (2004) ; ligne horizontale rouge : seuil de variation de – 40 % de l’abondance par rapport à l’année 
de référence (2004).
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fActeurs influençAnt l’AbondAnce  
du vertigo de des moulins

Il existe une corrélation positive entre la hauteur de la végé-
tation et l’abondance du Vertigo de Des Moulins sur l’en-
semble de site pour les années 2007, 2009 et 2012 (P < 0,05, 
Tableau 2), ce qui signifie que plus la végétation est haute, 
plus l’abondance est élevée. Les autres années, les corrélations 
ne sont pas significatives (P > 0,05). En 2013, cette relation 
est sub-négative, mais non significative (P > 0,05). En ce qui 
concerne les indices d’humidité, les corrélations sont signi-
ficatives pour les années de 2009 à 2012. Les autres années, 
elles ne le sont pas. En 2013, cette relation est sub-négative, 
mais non significative (P > 0,05).

DISCUSSION

À notre connaissance, les résultats présentés ici semblent 
être les premiers à détailler le bilan d’un suivi de l’espèce 
sur neuf ans en France. Killeen (2003) expose les résultats 
d’un suivi, mais sur cinq années sur un site situé en Grande-
Bretagne. Sur toute la durée du suivi et à l’échelle globale 
du site, la moyenne des abondances montre des variations 

interannuelles assez peu marquées, à l’exception d’un pic 
observé l’année 2009. Ce pic survient l’année de la destruction 
d’un drain situé en plein cœur de marais, qui évacuait l’eau 
d’une source artésienne du marais vers la rivière Ternoise. 
L’espèce aurait donc réagi positivement à l’augmentation 
globale de l’humidité du marais, sachant que les abondances 
du Vertigo de Des Moulins sont les plus importantes dans 
les conditions les plus humides (Tattersfield & McInnes 
2003a, b). En revanche, transect par transect, les variations 
de l’abondance moyenne sont plus contrastées, montrant 
une réaction non uniforme de l’espèce sur le site et suggé-
rant une influence plus forte du microhabitat sur l’espèce 
(Książkiewicz et al. 2013). Certains transects voient l’espèce 
disparaître, tandis que pour d’autres il y a une augmentation 
des effectifs. Cependant, compte tenu du fait que le suivi 
n’a pas été poursuivi au bout des neuf années, il n’est pas 
possible de dégager une tendance globale de l’espèce sur 
le site selon des analyses de séries chronologiques (Aragon 
2011). Quoi qu’il en soit, les résultats du suivi montrent que 
l’espèce est capable de recouvrer ses abondances, et même 
les dépasser, même lorsque celles-ci tombent en dessous 
des seuils de – 20 % ou – 40 % par rapport à l’année de 
référence. Ces seuils sont considérés par Killeen & Moor-

tableau 1. — Nombre de points de suivi du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) pour les années 2004 et 2009. Abréviation : CB, CORINE Biotope.

Nombre de points dans les habitats décrits en 2004 Nombre de points dans les habitats décrits en 2009

1 : Aulnaies marécageuses (CB : 44.91) 1 : Fourré turficole basophile à Saule cendré et Fougère des marais  
(CB : 44.921)

26 : Cariçaie (CB : 53.21) 14 : Cariçaie (CB : 53.21)
4 : Fourré turficole basophile à Saule cendré et Fougère des marais  

(CB : 44.921)
4 : Mégaphorbiaie neutrophile à Cirse maraîcher et Reine des prés 

(CB : 37.1)
4 : Prairie pâturée des sols riches en bases à Pulicaire dysentérique et Jonc 

glauque (CB : 37.24)
15 : Mégaphorbiaie à Reine des prés (CB : 37.1) 15 : Mégaphorbiaie neutrophile à Cirse maraîcher et Reine des prés  

(CB : 37.1)
41 : Prairie hygrophile pâturée (CB : 37.21) 1 : Cariçaie (CB : 53.21)

2 : Fourré turficole basophile à Saule cendré et Fougère des marais  
(CB : 44.921)

1 : Groupements à Grande glycérie (CB : 53.15)
29 : Mégaphorbiaie neutrophile à Cirse maraîcher et Reine des prés  

(CB : 37.1)
1 : Prairie inondable à Eléocharide des marais et Oenanthe fistuleuse  

(CB : 37.2)
3 : Prairie mésohygrophile pâturée à Renoncule rampante et Ivraie vivace  

(CB : 38.1)
5 : Prairie pâturée des sols riches en bases à Pulicaire dysentérique  

et Jonc glauque (CB : 37.24)
3 : Saulaie marécageuse (CB : 44.92) : 3 2 : Fourré turficole basophile à Saule cendré et Fougère des marais  

(CB : 44.921)
1 : Mégaphorbiaie neutrophile à Cirse maraîcher et Reine des prés  

(CB : 37.1)
20 : Mosaïque de roselière flottante et de prairie hygrophile 

pâturée (CB : 53.4 × 53.15 et 37.21)
3 : Mosaïque de prairie inondable à Eléocharide des marais et Oenanthe 

fistuleuse (CB : 37.2) et de prairie flottante à glycéries (CB : 53.4)
1 : Mégaphorbiaie neutrophile à Cirse maraîcher et Reine des prés  

(CB : 37.1)
16 : Prairie pâturée des sols riches en bases à Pulicaire dysentérique et Jonc 

glauque (CB : 37.24)
1 : Prairie mésohygrophile pâturée (CB : 38.11) 1 : Prairie mésohygrophile pâturée à Renoncule rampante et Ivraie vivace  

(CB : 38.1)
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kens (2003) comme des points critiques pour caractériser 
l’état de conservation de l’espèce. Cette capacité de recou-
vrer rapidement des abondances élevées en rapport avec les 
conditions du milieux (Cameron et al. 2003) et en rapport 
avec la particularité des individus à ne pas présenter de pénis 
(ils sont dits aphalliques) (Pokryszko 1990) est probable-
ment une stratégie pour coloniser rapidement des espaces 
perdus. Cela suggère que les seuils fixés ont été déterminés 
arbitrairement et ne correspondent pas à une réalité biolo-
gique. Des travaux supplémentaires seraient donc nécessaires 
pour déterminer une valeur critique – en tenant compte 
des critères de génétique des populations – en dessous de 
laquelle la survie de l’espèce peut être compromise et ainsi 
améliorer la grille d’évaluation de l’état de conservation à 
l’échelle du réseau Natura 2000.

L’approche de  Elzinga et al. (2001) est intéressante pour éva-
luer les variations des abondances, mais elle est tributaire de la 
qualité de l’échantillonnage et de l’estimation de la statistique 
étudiée. La méthode repose sur le positionnement d’une valeur 
seuil par rapport aux bornes de l’intervalle de confiance de la 
statistique estimée. Elle ne nécessite pas des modèles statis-
tiques sophistiqués. Toutefois, le calcul des valeurs de bornes 
de l’intervalle de confiance dépend de la nature des données. 
Les données d’effectifs ne suivant pas une loi Normale par 
essence du fait de la forte proportion de zéros (Gotelli & Ellison 
2004), nous avons opté pour un bootstrap pour l’estimation 
des bornes des intervalles de confiance. Ceci dit, les valeurs des 
bornes dépendent fortement de la qualité et de l’effort d’échan-
tillonnage et, sur ce point, Elzinga et al. (2001) recommandent 
de déterminer cet effort d’échantillonnage en tenant compte 
de ce seuil et de réaliser un test de puissance. Un tel test, qui 
aurait permis d’ajuster l’effort d’observation et donc d’avoir 
une meilleure qualité de l’échantillonnage (effort à consentir 
et précision) et d’éviter ainsi des changements dans le suivi 
au cours des années, n’a pas été mis en œuvre. C’est l’un des 
inconvénients majeurs du suivi mené ici, puisque les intervalles 
de confiance sont très importants, montrant des différences 
significatives avec les tests statistiques mais qui n’ont pas de 
réalités écologiques selon l’approche de  Elzinga et al. (2001). 
Enfin, un autre inconvénient du protocole est que Killeen & 
Moorkens (2003) ne proposent pas d’outils statistiques pour 
l’évaluation des données. C’est donc au moment de l’exploita-
tion des données que les outils ont dû être trouvés pour assurer 
l’interprétation. 

Entre 2004 et 2009, le marais de la Grenouillère a connu 
une évolution de la végétation et cela s’est traduit lors du suivi 
par des remplacements de végétation au niveau des points de 
suivi le long des transects. Certaines végétations ont régressé 
au profit d’autres. En considérant qu’une végétation est jugée 
favorable lorsqu’elle présente de fortes abondances, il a été 
montré que la végétation à Cirse maraîcher et à Reine des 
prés n’était pas considérée comme une végétation favorable 
au Vertigo de Des Moulins (résultats non publiés). Par 
conséquent, on aurait pu s’attendre à une diminution de 
l’abondance du Vertigo de Des Moulins au niveau des points 
correspondant à des végétations ayant été remplacées par la 
végétation à Cirse maraîcher et à Reine des prés. Or sur les 
points situés dans les cariçaies et dans la prairie hygrophile, 
il n’en est rien. Seules les abondances relevées en 2004 dans 
les points situés dans la mosaïque de roselière flottante et de 
prairie hygrophile pâturée sont supérieures à celles observées 
en 2009 dans les végétations remplaçantes. Pour les stations 
de suivi n’ayant pas changé de végétation, les abondances 
de 2004 sont inférieures à celles de 2009. La progression 
de la mégaphorbiaie à Cirse maraîcher et à Reine des prés 
est considérée ici comme la conséquence d’une baisse de la 
pression de pâturage. Cependant, les abondances supérieures 
observées dans une végétation considérée comme non favo-
rable seraient la conséquence d’une augmentation globale de 
l’humidité du site par la destruction du drain central du site 
en 2009, ce qui souligne l’importance de l’humidité globale 
comme facteur prépondérant sur l’abondance de l’espèce 
(Tattersfield & McInnes 2003a, b ; Książkiewicz-Parulska & 
Ablett 2016). Le relâchement du pâturage pourrait être 
également un facteur favorisant (Ausden et al. 2005). Il se 
pourrait également que les abondances dans la mosaïque de 
roselière flottante et de prairie hygrophile pâturée observées 
en 2009, qui sont inférieures à celles de 2004, soient liées 
à une surfréquentation des animaux, et l’augmentation 
de l’humidité du site n’aurait pas compensé la pression de 
pâturage. Cependant, ce ne sont que des hypothèses dans la 
mesure où aucun suivi de pression de pâturage n’a été mené 
pour pouvoir tester cela.

Le Vertigo de Des Moulins peut abondamment être trouvé 
dans des végétations basses, contrairement à des végétations 
hautes (Holyoak 2003). Les résultats montrent ici une 
relation positive, certaines années, entre l’abondance et la 
hauteur de la végétation. Il est surprenant que cette relation 

tableau 2. — Corrélations entre les abondances du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) et la hauteur moyenne de la végétation, d’une part, 
et les indices d’humidité, d’autre part, à l’échelle du site pour les différentes années de suivi. *, P < 0,05 ; **, P < 0,01 ; ***, P < 0,001. 

Année
Corrélation abondances / hauteur moyenne  

de végétation Corrélation abondances / indice d'humidité

2007 rho = 0,4976 / P = 1,978e-06*** rho = 0,2145 / P = 0,0530
2008 rho = 0,1613 / P = 0,1958 rho = 0,2326 / P = 0,0602
2009 rho = 0,3880 / P = 0,0013** rho = 0,5583 / P = 1,11e-06***
2010 rho = 0,1882 / P = 0,1301 rho = 0,3692 / P = 0,0023**
2011 rho = 0,2276 / P = 0,0661 rho = 0,5112 / P = 1,154e-05***
2012 rho = 0,2424 / P = 0,0499* rho = 0,3740 / P = 0,00198**
2013 rho = – 0,0076 / P = 0,9514 rho = – 0,0068 / P = 0,9568
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positive ne s’observe pas toutes les années. Il est possible que 
l’abondance observée soit davantage liée à l’activité de l’espèce 
lors des épisodes météorologiques favorables (Książkiewicz-
Parulska & Ablett 2016). Par ailleurs, Lipińska et al. (2011) 
soulignent que l’espèce peut abondamment être trouvée dans 
des cariçaies, alors que les indices d’humidité sont classés 
comme « secs », suggérant que le microhabitat généré par la 
structure de la végétation influencerait l’abondance. Ceci 
permettrait d’expliquer pourquoi il n’y a pas de relation 
positive certaines années entre les valeurs d’humidité et les 
abondances observées. Mais il est également possible que 
l’effet observateur soit responsable, notamment dans l’appré-
ciation différentielle de l’attribution des indices.

CONCLUSION

Le suivi montre que l’espèce est capable d’avoir des variations 
d’effectifs interannuels marquées, à la fois à l’échelle d’un site 
mais aussi plus localement, et qui ne vont pas toutes dans le 
même sens. Cela implique de prendre des précautions dans 
l’interprétation des résultats des suivis de l’espèce disponibles 
dans la littérature grise, mais aussi dans l’interprétation des 
études sur son écologie sur de courts laps de temps. Bien 
qu’ayant duré neuf années, le suivi du marais de la Grenouillère 
ne s’est malheureusement pas poursuivi au-delà de 2013, du 
fait de son coût en termes de moyens humains. Cela limite 
les conclusions de l’évolution de l’espèce sur le long terme. 
Ceci est lié à l’essence même du protocole proposé par Kil-
leen & Moorkens (2003), qui repose sur la réalisation de 
transects sans détailler les analyses statistiques à suivre pour 
définir l’effort d’observation et l’interprétation des données. 
Ces analyses sont pourtant développées dans la plupart des 
manuels de monitoring des populations animales et végétales 
(Elzinga et al. 2001; Williams et al. 2002; Gitzen et al. 2012). 
Les outils statistiques ont été trouvés ici a posteriori. Par ail-
leurs, au regard des analyses selon la méthode d’Elzinga et al. 
(2001), les seuils d’évaluation ne semblent pas être pertinents 
compte tenu du fait que l’espèce est capable de recouvrir, voire 
dépasser, ses effectifs antérieurs. De nouveaux seuils seraient à 
définir, compte tenu des exigences de l’exercice de rapportage 
sur l’état de conservation des espèces de la Directive Habi-
tats-Faune-Flore à mener dans le cadre des évaluations des 
Documents d’Objectifs et à l’échelle des pays.

La redéfinition d’un nouveau protocole paraît indispensable. 
Pour répondre aux critères d’évaluation de l’état de conservation, 
la définition de nouveaux seuils en dessous duquel l’espèce 
peut être considérée comme en mauvais état de conservation, 
permettrait de déterminer l’effort à consentir pour détecter les 
variations d’abondance critiques (Elzinga et al. 2001). L’appui 
de recherches en génétique des populations pourrait aider à 
la définition de tels seuils. Ensuite, l’approche par transects 
pourrait être abandonnée au profit de relevés plus proche 
sdu microhabitat de manière à pouvoir détecter les variations 
locales d’un site (Lipińska et al. 2020). Cela impliquerait une 
approche stratifiée, reposant sur des unités d’échantillonnage 
disposées dans des entités écologiques perceptibles et pouvant 

être distinguées par les gestionnaires (auréoles d’humidité et/ou 
unités de végétation), ce qui permettrait le relevé de variables 
explicatives (relevés et hauteur de végétation). Le caractère 
invasif ou non du protocole (Książkiewicz-Parulska & Gołdyn 
2017) pourrait être évalué au regard du gain informatif, en 
particulier pour des sites de grandes dimensions, à l’aide d’un 
test de puissance. Le suivi doit-il reposer sur un inventaire 
total avec prélèvement de litière ou ne reposer que sur les 
individus escaladant la végétation ? Sachant qu’il existe une 
corrélation positive entre le nombre d’adulte et de juvéniles, 
est-il nécessaire d’avoir une comptabilisation du nombre total 
d’individus ? Les réponses sont à trouver tout en gardant à 
l’esprit que le risque de confusion des juvéniles des différentes 
espèces de Vertigo est important. 

Se pose enfin le problème du déploiement d’un tel pro-
tocole sur l’ensemble des sites Natura 2000 où l’espèce est 
citée, sachant que rien n’est connu sur la dynamique des 
populations à l’échelle du paysage. L’espèce fonctionne-t-elle 
par métapopulations ou n’existe-t-il qu’une seule et même 
population ? Aussi, est-il nécessaire de mettre en œuvre un 
protocole lourd sur des sites de taille variable ? N’est-il pas 
possible de définir un protocole de contrôle à grande échelle 
couplé à un protocole sur quelques sites pilotes ? L’adoption 
d’une double lecture de l’évolution de l’espèce apporterait une 
meilleure évaluation de son état de conservation à l’échelle  
des sites et à l’échelle nationale, sur la base des protocoles qui 
répondent aux exigences des monitorings sur le long terme 
(Gitzen et al. 2012).
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AulnAie mArécAgeuse (cb :44.91) : l’Aulne glutineux Alnus glutinosa (L.) Gaertn. domine et structure cet habitat, avec quelques intro-
gressions de Saules (Salix sp.). Le sous-bois est très pauvre en herbacées, avec quelques touffes de Grandes laîches Carex acutiformis Ehrh. 
et C. paniculata L., compact et uniforme. Cet habitat occupe une position centrale et une surface non négligeable dans l’aire d’étude. 

cAriçAie (53.21) : cet habitat se présente sous deux variantes, une à Laîche aiguë Carex acutiformis (CB : 53.212) et une autre à Laîche 
paniculée Carex paniculata (53.216). Prises ensemble, ces deux variantes occupent une surface importante dans l’aire d’étude. Toutes deux 
se trouvent au sein de secteurs particulièrement hydromorphes tels les fossés atterris ou dans une ancienne fosse de tourbage. La variante 
à Laîche paniculée colonise, néanmoins, des secteurs encore plus hydromorphes que la première. 

mégAPHorbiAie à reine des Prés Filipendula ulmaria (l.) Maxim. et éPilobe Hirsute epilobium hirsutum L. (CB : 37.1) : cet habitat 
est dominé par les espèces citées et colonise les portions de prairies hygrophiles sous-pâturées. Il tend à progresser au sein du périmètre 
d’étude et arrive en deuxième place en termes de surface d’occupation. Il existe également au sein du site une variante à Phragmite com-
mun Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. où le Phragmite structure cette formation végétale. Elle a été regroupée pour l’étude avec 
la mégaphorbiaie à Reine de prés.

mégAPHorbiAie eutroPHisée à bAldingère phalaris arundinacea l. et ortie dioïque urtica dioica l. (CB : 37.7) : elle se dével-
oppe hors de la zone pâturée, dans l’extrême sud-ouest du site. Cette mégaphorbiaie pousse au pied d’un remblai de terre du site. C’est 
une formation eutrophe largement dominée par la Baldingère, produisant une litière particulièrement consistante.

mosAïque de cAriçAies et de mégAPHorbiAies à reine des Prés (cb : 53.21 & 37.1) : cet habitat a une distribution spatiale restreinte 
au sein de l’aire d’étude et est cantonné au pourtour sud-ouest de l’aulnaie. Il s’agit d’une combinaison quasi équilibrée entre les habitats 
53.21 (variante à C. acutiformis) et 37.1, avec toutefois des signes de domination par le 37.1, mais également par l’habitat 44.92.

mosAïque de roselière flottAnte et de PrAirie HygroPHile Pâturée (cb : 53.4 × 53.15 × 37.21) : le chef de file de cet habitat est la 
Grande glycérie Glyceria maxima (Hartm.) Holmb., avec une forte introgression d’espèces de la prairie hygrophile. Cet habitat apparaît 
au niveau de fossés et en contrebas des secteurs remblayés. 

PrAirie HygroPHile Pâturée (cb : 37.24) : dominé par la Pulicaire dysentérique Pulicaria dysenterica (L.) Bernh. et le Jonc glauque 
Juncus inflexus L., il s’agit de la formation végétale dominante, qui tend à perdre de sa surface au profit de l’habitat 37.1. Les deux espèces 
végétales qui structurent l’habitat créent des touffes çà et là et laissent entres elles des zones beaucoup plus rases. Cet habitat se maintient 
grâce au pâturage extensif.

PrAirie méso HygroPHile Pâturée (cb : 38.11) : cette formation végétale est exclusivement composée d’espèces végétales graminoïdes, 
particulièrement courtes. Cet habitat se développe sur le chemin qui traverse le site et sur les berges de la rivière Ternoise.

sAulAie mArécAgeuse (cb : 44.92) : composé d’espèces du genre Salix (e.g., Salix cinerea L. et Salix caprea L.), cet habitat se développe 
sur le pourtour de l’aulnaie marécageuse. Le sous-bois est particulièrement pauvre. L’installation de cet habitat élimine les herbacées hélio-
philes. Cet habitat témoigne d’une évolution dynamique vers le boisement alluvial.

ANNEXES

annexe 1. — Description des végétations en 2004.
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annexe 2. — Estimation de l’abondance moyenne observée du Vertigo de Des Moulins Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849) sur l’ensemble du site et des transects 
par année et de son intervalle de confiance à 95 % (avec correctif BCa) par bootstrap (R = 1000).

Année

Abondance moyenne (IC 95%)

Ensemble du site Transect 1 Transect 2 Transect 3 Transect 4 Transect 5

2004 4,92 (2,49 ; 8,48) 1 (0,06 ; 3,17) 4,10 (0,46 ; 12,76) 6,5 (1,38 ; 17,01) 13 (5,00 ; 28,83) 0,36 (0 ; 1,09)
2005 – – – – – –
2006 – – – 0,38 (0 ; 1,31) – –
2007 – 0,06 (0 ; 0,19) 3,73 (1,00 ; 8,82) 8 (3,51 ; 13,15) – 7 (1,91 ; 18,7)
2008 4,55 (2,50 ; 7,82) 0,13 (0 ; 0,25) 1,55 (0,64 ; 3,13) 10,13 (3,92 ; 19,9) 2,67 (0,17 ; 10,08) 7,91 (2,12 ; 16,90)
2009 14,85 (9,85 ; 23,40) 5 (2,16 ; 10,25) 6,55 (2,36 ; 19,61) 36,31 (18,93 ; 62,52) 8,42 (2,75 ; 19,53) 13,27 (7,82 ; 21,26)
2010 5,79 (3,18 ; 10,28) 1,25 (0,44 ; 2,14) 0,91 (0,18 ; 2,09) 14,5 (6,75 ; 28,8) 5,79 (3,18 ; 10,28) 4,27 (2,00 ; 8,72)
2011 9,06 (4,98 ; 17,23) 3,75 (1,5 ; 7,27) 4,28 (1,73 ; 8,19) 25,19 (8,21 ; 52,22) 3,83 (0,08 ; 11,25) 3,89 (1,64 ; 6,91)
2012 4,39 (2,26 ; 10,98) 3,38 (1,19 ; 7,31) 0,55 (0,09 ; 1,64) 39,69 (18,06 ; 72,68) 3 (1,33 ; 5,83) 1,27 (0,36 ; 2,64)
2013 4,15 (2,31 ; 9,48) 11,56 (3,69 ; 27,28) 1,91 (0,47 ; 3,73) 4 (1,31 ; 11,04) – 0,36 (0 ; 1,18)


