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La place du Cassenoix mouchete
(Nucifraga c. caryocatactes)
dans la série culturale de
I'épicéa commun (Picea abies)

J.-M. Winants

En Wallonie, les descriptions de I'habitat du Cassenoix moucheté concernent principalement
les sites de nid ou de manifestations territoriales. Un dénombrement des reliefs alimentaires
(noisettes) permet d'obtenir, pour un ensemble d'activités importantes, un indice statistique de
I'utilisation des différents stades de croissance des pessieres. Les stades jeunes et denses de
ces formations déterminent la distribution du Cassenoix moucheté, bien plus que le facteur
d'altitude et, en Ardenne orientale au moins, la fréquence du coudrier, abondant dans les zones
prairiales. La sélection de ces peuplements permet d'assurer une protection des caches contre
I'enneigement et les concurrents; elle pourrait également étre a I'origine du maintien d'un
comportement individualiste pendant toute la période internuptiale.

1. Introduction

BAUER & BERTHOLD (1996) considérent le
Cassenoix moucheté (Nucifraga caryocatactes)
comme une des espéces nicheuses d'Europe cen
trale les moins bien étudiées, vraisemblablement
en raison de sa discrétion pendant la période de
reproduction (RUDAT, 1984). Les descriptions
détaillées de son habitat sont rares (MATTES,
1993) : elles proviennent de Wallonie pour les
sites de nids (Sorsl et al ., 1990) et les cantonne-
ments (CLessE et al.., 1991); desindications qua-
litatives existent pour différents massifs de
moyenne montagne allemands (par exemple
RuDAT & RuDpAT, 1978; HOLZINGER, 1997,
FELLENBERGER, 1990). Dans les Alpes, ou la
structure des peuplements forestiers est général e-
ment hétérogéne, les principales études écolo-
giques ont porté sur larelation entre le Cassenoix
et l'arolle (Pinus cembra) HOLTMEIER 1966;
MATTES, 1978, 1982; CRocQ, 1990; KRATOCHWIL
& ScHwaABE, 1993; CAMARET et al., 1998).
L'information relative a I'habitat, la localisation
des nids et des caches, ainsi que les densitésrela-
tives par étage de végétation, porte sur des foréts
de structure plus variée, généralement jardinée
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(CrocQ, 1990; MAaTTES, 1978, 1982, 1998;
SCHAERER, 1999). La structure simple des pes-
sieres wallonnes, habituellement traitées en
futaies éguiennes, a permisa CLESSE et al. (1991)
de classer les sites d'observations printanieres
d'Ardenne occidentale en fonction des évalua-
tions de différents paramétres (hauteur, densité,
age et superficie).

Les informations existantes concernent donc
principalement le territoire sensu stricto du
Cassenoix, espece réputée pour la sédentarité et
la philopatrie des adultes (MATTES & JENNI,
1984) mais aussi pour ses vols aimentaires
automnaux. De plus, lors des visites de caches
en hiver et au printemps, des déplacements attei-
ghant 1 km sont également notés (RUDAT, 1984).
Leterritoire d'un Cassenoix moucheté couvrant 5
a 6 ha (MATTES, 1978) voire 2 a 5 ha ou moins
encore (BULTEEL, 1992a et b), il apparait que son
domaine d'activité dans | es pessiéres dépasse | 'ai-
re qui fait I'objet d'une défense intra-spécifique,
ce que confirment des observations hivernales de
déplacements dans plusieurs parcelles forestiéres



successives (obs. pers.). Dans nos régions, une
activité importante est constituée par la collecte
des noisettes, qui forment I'alimentation de base
des Cassenoix tout au long de I'année BULTEEL,
1992a et b; MATTES, 1993) et influencent tant la
taille de ponte que la survie des poussins
(SwANBERG, 1981). Sy aoutent la constitution
de caches sur les sites de nidification puis la
récupération et la consommation de leur contenu
au fur et amesure des besoins. L es noisettes peu-
vent étre enterrées sur les sites mémes de récolte,
dans le bocage ardennais (J.M. Winants, com.
pers.; obs. pers). Des observations similaires
sont rapportées de Bergneustadt, dans le sud du
Bergischen Land (Mertens in RIEGEL, 1992;
Dencker in RIEGEL, 1993). Laconstitution de ces
caches transitoires a également été relevée dans
les cembraies apines (MATTES, 1978) ainsi que
sur les sites de récolte de noisettes dans I'étage

2. Méthodes et choix du site

Des dénombrements des reliefs alimentaires du
Cassenoix moucheté ont été réalisés sur 104
transects de 100 m de longueur et de 2 m de lar-
geur, situés dans le bois des Vieilles Fagnes, qui
couvre quelque 300 ha alalimite des communes
de Spa et de Jahay (5° 57" E - 50° 28 N).
L'altitude est comprise entre 480 et 565 m d'alti-
tude. Leterrain suit une pente assez réguliére de
7 % exposée au NNW et |'épicéa commun (Picea
abies) couvre pratiquement toute la surface boi-
sée. Chaque transect est limité a une parcelle
homogéne d'épicéa; trois exceptions concernent
deux peuplements de sapin de Douglas
(Pseudotsuga mensiezii) et une plantation d'épi-
céa de Sitka (Picea sitchensis). Les parcelles ol
des travaux forestiers étaient en cours ou récem-
ment achevés ont été écartées. Les noisetiers
(Corylus avellana) sont absents du Bois des
Vieilles Fagnes. Les récoltes sont effectuées par
les Cassenoix dans les zones herbageres, soit
vers le nord, a Nivezé, Sart et Tiege, soit versle
sud, entre Francorchamps et Ster (jusqu’a 6 km).

Lors des comptages, les cogques de noisettes ont

montagnard (SCHAERER, 1999) ou ce comporte-
ment est interprété comme un stockage de repli
permettant de faire face a un enneigement exces-
sif aux atitudes supérieures. En Ardenne, les
noisettes cachées sur les sites de récolte sont
récupérées soit apres peu de temps, encore en fin
d'été - début d'automne, soit au printemps sui-
vant, jusqu'a la période des premiéres visites
régulieres sur les lieux de récolte, qui a lieu
durant la derniére décade de juin (obs. pers.). La
majeure partie des réserves alimentaires est tou
tefois transportée vers les zones de nidification
situées entre 50 et 250 m d'altitude au-dela des
zones de récolte (BULTEEL, 1992b). Le comptage
standardisé des reliefs de repas (les coques de
noisettes) dans ces pessiéres permet d'évaluer la
distribution de I'activité alimentaire en fonction
des caractéristiques des parcelles équiennes.

été distinguées suivant qu'elles formaient des
moitiés isolées, de petits éclats, de grands éclats
ou deux parties d'une méme noisette. Un indice
del'activité alimentaire a été calcul é : nombre de
coques complétes + 0,5 x nombre de demi-
coques + 0,65 x nombre de grands éclats + 0,35
X nombre de petits éclats. Ces deux derniers
coefficients correspondent a la proportion
moyenne de la coque que ces éclats irréguliers
représentent; ils forment 22,6% des piéces
dénombrées. Les noisettes consommeées par le
Cassenoix ont été distinguées des trés rares noi-
settes ouvertes par des micromammiféres ou par
|'Ecureuil roux (Sciurusvulgaris) suivant les cri-
téres de BANG & DAHLSTROM (1987). Les par-
celles forestiéres sont caractérisées par cing para-
metres :

- I'&ge des plantations ou des semis est fourni par
la carte des peuplements dressée par le canton-
nement DNF de Spa;

- une mesure de la hauteur a été réalisée al'aide
d'un dendromeétre sur deux arbres situés le long
des transects a 25 et 75 m de distance;

- lahauteur des quatre arbres les plus proches est
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évaluée par rapport a cette mesure et la hauteur
des épicéas sur le parcours est estimée par la
moyenne arithmétique des dix valeurs;

- le pourcentage du couvert herbacé ou desrecrus
est évalué visuellement;

- I'absence ou I'existence d'un élagage de circula-
tion et d'éclaircies est également notée.

3. Résultats

De fagon & obtenir des résultats comparables
pour I'ensemble des transects, les comptages ont
été réalisés au cours d'un laps de temps trés limi -
té, compris entre le 27 décembre 1992 et le ler
janvier 1993, en I'absence de neige et par temps
de gel.

LorsdeI'analyse de ladistribution des indices d'ac-
tivité aimentaire (IAA) en fonction de I'age, seuls
les 94 transects situés dans des parcelles d'épicéas
communs ont été pris en considération, de fagon a
éliminer I'effet d'une croissance différente d'une
essence forestiére al'autre (3 cas) et sept casdedis-
cordance entre I'age indiqué par la carte des peu
plements et par les observations de terrain. La
représentativité de I'ensemble des transects a été
testée par rapport a un échantillon de 180 points
aéatoires situés dans le bois des Vieilles Fagnes
(Fig. 1); la coincidence des deux distributions de
fréquence des classes d'ége ne peut étre rejetée (test
de Kolmogorov-Smirnov; p>0,05). Des reliefs
alimentaires ont éé trouvés dans des pessieres
agées de 12 458 ans. L'lAA culmine nettement
entre 16 et 30 ans (Fig. 2), atteignant encore des
valeurs élevées jusqu'a 35 ans.

Lasimilitude de port des différentes espéces d'abié
tinées représentées dans I'échantillon permet de
prendre en compte les données des 104 relevés dans
les analyses suivantes. Des coques de noisettes
ouvertes ont été observées dans des portions de par-
celles dont la hauteur moyenne sétend entre 7,2 et
23,7 m. Lafréguentation par le Cassenoix est maxi-
male lorsque cette hauteur se situe entre 7 et 15 m
(Fig. 3); quelques valeurs élevées, parmi des IAA
nuls de plus en plus nombreux, sont encore relevées
jusqu'a 18 m de hauteur.

L es passages en éclaircie sont notés a partir de 20
ans. Cette opération sylvicole a, dans deux cas,
€té réalisée dans des zones ou la hauteur moyenne
atteint 12 & 13 m et elle devient réguliére a partir
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de 15 m. Cesvaleurs coincident bien avec la chute
de l'indice d'activité aimentaire du Cassenoix
moucheté. Les deux premiéres éclaircies sont
généralement pratiquées entre 20 et 40 ans. En
fonction des "générations’ de souches présentes,
le nombre d'éclaircies réalisées a pu étre détermi-
né pour 22 transects appartenant a cette tranche
d'&ge. Ladiminution del'lAA en fonction del'ap-
parition des éclaircies est sensible (Tableau 1;
comparaison 0/ 1 et 0/ 2 éclaircies) tandis que la
progression du nombre d'éclaircies reste sans effet
significatif (Tableau 1; comparaison 1/ 2 éclair-
cies). Larelation entre la progression du nombre
d'éclaircies et I'accroissement de la hauteur
moyenne ou de |'ége est cependant aussi partielle-
ment significative tout en étant plus nette pour le
premier paramétre (Tableau 2). Toujours pour
cette tranche d'ége limitée, il n'existe pas de
régression linéaire significative entre I'lAA et les
seuls parameétres d'age (Fgpg = 3,077; p>0,05) et
de hauteur moyenne (Fqpg = 1,334; p> 0,05).

L'élagage de circulation ne précéde normalement
que de peu la premiére éclaircie et n'est générae-
ment réadisé qu'en préparation du martelage de
celle-ci. L'influence des deux interventions est
donc difficile a distinguer. Dans quelques cas, cet
élagage reste partiel ou encore absent jusqu'au stade
de vieille futaie. L'influence de I'édagage de circu-
lation a été recherchée en formant des paires de
transects ayant subi le méme régime d'éclaircie et
dont la hauteur moyenne ne différe pas de plus d'un
meétre mais dont I'un est situé dans une parcelle éla-
guée et |'autre non. Neuf paires de transects ont pu
étre constituées O hauteur < 0,7 m). L'lAA est
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Fig. 1 - Distributions comparées, par classes
d'age, des 104 transects inventoriés et d'un
échantillon aléatoire de 180 points dans les
pessieres du Bois des Vieilles Fagnes. -

30

16 -

IAA
14

Comparative distribution per age classes of
104 line-transects and a 180 points random
sample.

Fig. 2 - Moyennes des indices d'activité ali-
mentaire par classes d'age des pessieres.
Tests des sommes de rangs pour deux classes

b.v.v.d NS

16 -
IAA

d'age successives jusqu'a 75 ans [suivant
SPRENT (1992) pour les sommes d'effectifs
< 30 et DAGNELIE (1975) pour les sommes d'ef-
fectifs > 30]; NS: différence non significati-
ve; * : p< 005 ** :p< 0,01; *** : p< 0,001).
- Mean feeding activity index per age classes.
Rank-sim tetss following SPrRenT (1992) for n
< 30 and DAGNELIE (1975) for n> 30.

14

* %k ke *x% NS

Fig. 3 - Moyennes des indices d'activité ali-
mentaire par classes de hauteur moyenne des

12

significativement supérieur dans les zones sans éa-
gage de circulation (Fig. 4; test des signes et rangs
de Wilcoxon; Sn =0; p <0,01).

Le développement du couvert herbacé est associé
aux jeunes plantations n'ayant pas atteint le stade
du fourré et aux futaies dgées. Dans les stades
intermédiaires et en dehors de trouées accidentel-
les, lalitiére seule couvre le sol. Lestraces d'acti-

pessieres. Tests, voir Fig. 1.
- Mean feeding activity index per stand mean
height classes. Tests asin Fig. 1.

vité du Cassenoix n'ont été trouvées qu'en dehors
des parcelles oul le couvert supérieur est suffisam-
ment clair pour permettre la croissance de lavégé-
tation herbacée, de myrtilles ou d'une régénération
des épicéas. Une unique exception concerne un
transect situé dans une futaie de 43 ans ou une
demi-coque de noisette a été observée alors que le
couvert de la canche flexueuse (Deschampsia
flexuosa) atteignait a peine 1 %.
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Fig. 4 - Influence de I'élagage de circulation
sur l'indice d'activité alimentaire pour 9 pai-
res de parcelles de méme hauteur moyenne. -

50,00

Tableau 1 - Diminution de I'indice d'activité alimen-
taire en fonction de la pratique des éclaircies dans
les parcelles agées de 20 a 40 ans. Test U de Mann-
Withney-Wilcoxon unilateral suivant SPRENT (1992).
Decrease of the feeding activity index in relation to
thinning in 20 to 40 years old stands.

Influence of pruning on the feeding activity
index in 9 pairs of even-height stands.

Tableau 2 - Progression du nombre d'éclaircies en
fonction de la hauteur moyenne du peuplement (>
diagonale) et de son age (< diagonal€) pour des pes-
sieres agées de 20 a 40 ans. Test U de Mann-
Withney-Wilcoxon unilateral suivant SPRENT (1992).
Increase in thinning operations in relation to stand
mean height (> diagonal) and to stand age (< diago-
nal) for 20 to 40 years stands.

Nb éclaircies 0 1
(n) (5) (8)
0
1 Uu=14
P = 0,05
2 Uu=1

P < 0,01

4. Discussion

Nb éclaircies 0

(n)

u=11
1 P > 0,05

Uu=>0
2 P <0,01

u=21
P > 0,05

4.1. Evaluation de la méthode
utilisée

L e dénombrement des reliefs alimentaires, égale-
ment utilisé plus tard par SCHAERER (1999) sous
une forme voisine, permet une quantification de
['utilisation de I'habitat se référant a des localisa
tions précises, pour un ensemble d'activités
donné. Cette méthode présente par la un avan-
tage sur la cartographie des manifestations terri-
toriales, spontanées ou répondant alarepasse des
cris spécifiques. CLESSE et al. (1991) ont ainsi
reconnu la possibilité de prise en compte de
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contacts provoqués en dehors du territoire. De
méme, pour plus de 10% des sites alors recensés,
plusieurs habitats étaient présents et n'a été rete-
nu, arbitrairement, que le plus proche des des-
criptions figurant dans la littérature régionale,
induisant peut-étre un biais des données et enta-
chant leur démarche de circularité. Le comptage
des coques de noisettes donne quant alui un indi-
ce statistique de l'utilisation réelle de I'habitat.
Cet indice n'est pas lié a des individus donnés et
est établi indépendamment du mode de compor -
tement territorial existant, dont ROLANDO (1996)
et ROLANDO & CARIOSO (1999, 2003) ont montré
la flexibilité en fonction des ressources alimen-



Photo 1 - Pessiére équienne
non élaguée, non éclaircie,
hauteur environ 9 m, stade
optimal d'occupation par le
Cassenoix moucheté (a droite
du coupe-feu). - Non-pruned
and non-thined even-aged
Soruce platation, height about
9 m, optimal occupation stage
by the Nutcracker (on the
right side of the firebreak).

Photo 2 - Pessiére équienne
non élaguée, non éclaircie,
hauteur environ 11 m, stade
optimal d’occupation par le
Cassenoix moucheté (a droite
du coupe-feu). - Non-pruned
and non-thined even-aged
Spruce platation, height
about 11 m, optimal occupa-
tion stage by the Nutcracker
(on the right side of the fire-
break).

Photo 3 - Pessiére équienne
apres la premiere éclaircie:
la fréquentation par le
Cassenoix diminue fortement
(a droite du coupe-feu). -
Even-aged Spruce plantation
after the first thinning: the
Nutcracker’s presence stron-
gly decrease (ontheright side
of the firebreak).
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taires locales, sans toutefois contredire certaines
conceptions antérieures, MATTES & JENNI (1984)
liant la territorialité hivernale a la stabilité du
seul site du dortoir individuel.

Les comptages ont été réalisés durant une courte
période, au premier tiers de I'hiver, soit trois mois
apres la congtitution des caches. |Ils illustrent
donc l'utilisation effective des caches pendant
cette seule période. Les expériences menées sur
le Cassenoix de Clark (Nucifraga columbiana),
I'espéce vicariante du Cassenoix moucheté en
Amérique du Nord, ont montré que certaines
caches, les mieux mémorisées, sont retrouvées
en priorité (KAMIL & BALDA, 1990; BALDA &
KAmiL, 1992) mais on ignore encore quels sont
les repéres réellement utilisés par les cassenoix
dans leur milieu (BEDNEKOFF et al., 1997).
TomBACK (1980), sur le terrain, et BALDA &
KamiL (1992), en chambre expérimentale, ont
également montré une diminution sensible du
taux de redécouverte des caches aprés six mois.
La réduction de la fréquence des nouvelles vis-
tes des caches déja exploitées, due a la capacité
de discrimination du Cassenoix qui lui permet de
distinguer les caches encore garnies des caches
pillées ou complétement exploitées, a été obser-
vée par KAamIL et al. (1993). Par ailleurs, CROCQ
(1977, 1990) a observé I'abandon des zones
forestiére d'atitude lorsque I'enneigement dépas-
sait 1,7 m. De telles conditions sont absentes des
pessiéres ardennaises mais BEDNEKOFF & BALDA
(1997) ont montré que les Cassenoix de Clark

Hauteur de neige (cm)
s

retrouvent plus efficacement leurs caches lorsgue
le colt de la recherche augmente, ce qui serait le
cas, par exemple, en période d'enneigement.
Hors contraintes, le taux d'erreur plus élevé indi-
querait lapropension, dont I'échelle reste indéter -
minée, qu'ont les Cassenoix a échantillonner leur
environnement, reflet d'une capacité d'adaptation
a des ressources fluctuantes. L'évolution de la
mémorisation des caches entre deux saisons de
récolte et les modifications de contraintes liées a
I'enneigement pourraient dés lors entrainer une
variation de la sélection de I'habitat alimentaire
par les Cassenoix que seuls des relevés réguliers
dans le temps pourraient détecter.

4.2. L'occupation de la série
culturale de I'épicéa commun

Malgré les différences méthodologiques, les
résultats obtenus ici, en termes d'ége (15 a 30
ans) et de hauteur moyenne (7 a 15 m) des pes-
sieres, correspondent aux descriptions établies
pour I'Ardenne occidentale (CLESSE et al., 1991)
et, ponctuellement, pour le nord de I'Ardenne
(DEROANNE & DE LIEDEKERKE, 1975; Sors! et al .,
1990). L'erreur de LAFONTAINE (1988) dans|'ap-
préciation de I'age des pessiéeres occupées par le
Cassenoix a déja été relevée par CLESSE et al.
(1991) de méme que le caractére margina du
premier nid trouvé dans |'Entre-Sambre-et-
Meuse par SIMON et al. (1975), situé a une ving-
taine de métres de hauteur (Sorsl et al., 1990).

50 1 =t

AN

Fig. 5 - Hauteur de neige moyenne (+ s) en
fonction de I'age des pessiéres. - Snhow depth
in relation to stand age.
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Photo 4 - Cassenoix moucheté, Sart-lez-Spa, septem-
bre 1992 (photo J.M. Winants).

Ce caractére marginal se retrouve dans le contact
unique obtenu dans une pessiére de 37 ans par
DECEUNINCK & BAGUETTE (1991) lors de leur
étude de la séguence de I'épicéa sur le plateau des
Tailles. BULTEEL (1992a et b) indique également,
sans fournir de données chiffrées relatives a leur
répartition, que les "territoires" se trouvent
presque exclusivement dans des parcellesde 15 a
30 ans et de hauteur moyenne (sans doute faut-il
entendre par lalamoitié de la hauteur du peuple-
ment final soit effectivement entre une douzaine
et une quinzaine de m). Lesillustrations présen-
tées par BULTEEL (1992b) semblent cependant
concerner des épicéas plus &gés. Cet auteur
signale aussi une prédilection pour les parcelles
non éaguées et non éclaircies, de méme que
I'installation, en marge des pessiéres cultivées,
dans des parcelles plus agées qui n'ont pas fait
I'objet de soins culturaux. Un tel exemple a été
noté, hors échantillon, dans une parcelle non
éclaircie de 76 ans, dans le bois des Vieilles
Fagnes. Outre la quantification de |'exploitation
des stades successifs des pessiéres éguiennes, les
présents résultats permettent de chiffrer I'impact
négatif de ces deux premieéres opérations cultura-
les, et en particulier de I'élagage de circulation,
sur la fréquentation par le Cassenoix. En dehors

10

de la Wallonie, les informations relatives a I'ha-
bitat du Cassenoix moucheté dans les pessiéres
artificielles se limitent e plus souvent a des don-
nées qualitatives indiquant une préférence pour
le stade du perchis (voir Introduction); c'est assez
précisément a celui-ci (sensu ScHUz, 1990) que
correspond |'optimum décrit ici. Quelques
auteurs précisent I'dge des pessiéres occupées :
jusgu'a 20 ans dans le Bade-Wurtemberg
(HOLZINGER, 1997), de 20 a 40 ans en Rhénanie-
Palatinat (HEYNE, 1995) et dans le Harz
(HAENSEL, 1970).

4 3. Les facteurs de sélection

4.3.1. La protection contre I'enneigement

CroCQ (1990) estime qu'en dehors des zones de
montagnes, la préférence du Cassenoix mouche-
té pour les jeunes pessiéres est déterminée par la
recherche de microhabitats faiblement enneigés
permettant un acces plus fiable et moins colteux
a ses réserves. Cette sélection de I'habitat ali-
mentaire primerait sur le choix de I'habitat de
nidification, le premier déterminant alors le sec-
ond. En milieu forestier subalpin, SCHAERER
(1999) note la constitution préférentielle des
caches au pied d'épicéas comportant des basses
branches touffues et chargées de lichens; par
contre, I'amont des troncs élagués, ou la neige
saccumule, est peu utilisé. Au-dela des étages
forestiers, la localisation des caches sur des aré-
tes exposées est également interprétée comme
une recherche de situations ou |'épaisseur de
neige reste faible (Kaamoto et al., 1998;
MATTES, 1982). En Arizona et dans la Sierra
Nevada, VANDER WALL & BALDA (1977) et
TomBACK (1978) interprétent aussi le stockage
des graines de pins sur des versants sud comme
la recherche des situations faiblement enneigées
ou, de plus, la fonte printaniére est également
hétive. Dans les peuplements monospécifiques
et égquiennes d'épicéas en Ardenne, I'uniformité
du couvert dans les parcelles et le relief moins
mouvementé représentent des conditions assez
différentes. Un relevé de I'épaisseur de la couche
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de neige a été réalisé le 27 décembre 2001 dans
le bois des Vieilles Fagnes. Dix sondages ont été
faitsdans dix parcelles &gées de 10 292 ans (Fig.
5). La plus faible épaisseur de neige est notée
dans une parcelle de moins de 20 ans non éla-
guée. Une premiere augmentation est déja per-
ceptible dans une parcelle a peine plus agées (21
ans) mais ou |'élagage de circulation a été prati-
qué. L'épaisseur de la couche neigeuse progres-
se ensuite réguliérement pour doubler a partir de
80 ans. Cet état de I'enneigement au sol cor-
respond bien a une sélection des pessiéres par le
Cassenoix visant a minimiser ce paramétre. Ces
mesures montrent aussi que l'accumulation de
neige est maximale dans le peuplement le plus
jeune, qui n'a pas encore atteint le stade de four-
ré. Cette situation est typique des trouées et
découle du ralentissement du vent dans ces espa-
ces. Elle explique pourquoi le Cassenoix évite
totalement ces découverts, contrairement a ce qui
sobserve en montagne tant au-dela qu'en dega
des sites de nidifications.

4.3.2. La protection contre les concur-
rents potentiels

La constitution de réserves aimentaires n'est
efficace que si celles-ci échappent au pillage par
d'autres consommateurs. Ces déprédations des
caches sont considérées comme importantes dans
I'aire de répartition du Cassenoix sibérien
(Nucifraga caryocatactes macrorhynchos)
(revuein MATTES, 1982) ainsi que dans une étude
californienne du Cassenoix de Clark (TOMBACK,
1980). SCHAERER (1999) estime par contre ce
parasitage comme peu significatif lors de deux
années de suivi dans les Alpes vaudoises, mais
précise que les observations devraient porter sur
un éventail complet des variations combinées de
I'abondance des fructifications des espéeces fores-
tiéres utilisées par le Cassenoix et des cycles ou
fluctuations d'effectif des différents concurrents
potentiels. Cependant, ces paramétres interagis-
sent et montrent dés lors des coincidences et une
succession réguliere dans le temps (par ex.
VINCENT, 1977; GIrauDOUX et al., 1994).
MATTES (1982) minimise la concurrence possible
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des micro-rongeurs dans la cembraie sur la base
de I'écologie des especes concernées : en forét, et
plus encore a partir de |'étage alpin, le Cassenoix
utilise pour la constitution de ses caches des sites
dégagés au sol, afaible couvert herbacé et arbus
tif, alors que les mulots (Apodemus sp.) et le
Campagnol roux (Clethrionomys glareolus)
recherchent un couvert plus dense, et que les
Arvicolidés (Pitymis et Microtus) creusent leurs
galeries a une profondeur supérieure a celle des
caches. Dans les pessiéres ardennaises, les ron-
geurs susceptibles de déterrer les provisions du
Cassenoix sont I'Ecureuil roux, les Mulots syl-
vestre et a collier (Apodemus sylvaticus et flavi-
collis) ainsi que le Campagnol roux. |l n'existe
pas d'information sur les densités relatives de ces
espéces en fonction des stades de croissance des
pessiéres belges (R. Libois, com. pers.). Dansles
peuplements monospécifiques et équiennes d'é-
picéas en Ardenne, les Ecureuils roux sont sou-
mis a des contraintes alimentaires similaires a
celles qu'ils rencontrent dans les boisements de
coniféres exotiques du nord de I'Angleterre et
d'Ecosse: fluctuations trés marquées dans le
temps et dans I'espace des fructifications, rareté
des ressources alternatives sauf, peut-étre, des
champignons (LUrRz & SouTtH, 1998), effets
aggravants potentiels des mises a blanc lors des
années de faibles production de semences (LURz
et al., 2003). Dans ces foréts, les zones d'activi-
té des Ecureuils sont généralement polynucléai-
res et suivent I'évolution dans le temps et I'espa-
ce des noyaux de production de cénes (LURz et
al., 1998, 2000). Les mouvements de dispersion
inter-nuptial e peuvent conduire ala désertion des
secteurs marqués par |'absence totale de fructifi-
cation Curz et al., 1997). L'épicéa commun
fructifiant surtout a partir de 60 ans en Wallonie,
avec une périodicité de 3 a 5 ans (WEISSEN,
1991), et les pessiéres de moins de 40 ans étant
dépourvues de tout autre couvert végétal (vair ci-
dessus), on peut prédire que l'activité des écu-
reuils est concentrée dans les futaies les plus
agées. L'occupation de I'espace dans les habitats
défavorables de Cumbria est atteinte par la
dispersion des femelles, dont |es centres d'activi -
té coincident avec les zones riches en cones, qui
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font I'objet d'une défense intra-spécifique, et les
mouvements des males, qui adaptent leurs dépla-
cements a ceux des femelles (Lurz et al., 1997,
2000). Ces stratégies répondent aux hypotheses
d' OsTFELD (1985) et de CockBURN (1992) propo-
sées pour expliquer I'organisation sociale et la
dispersion des petits rongeurs. On pourrait donc
supputer que ces mémes mécanismes sappli-
quent aux mulots et au Campagnol roux des pes-
siéres ardennaises, soumis aux mémes contrain-
tes alimentaires. Lafaiblesse de lafréguentation
des stades sétendant du fourré a la jeune futaie
serait dans leur cas accentuée en raison de la
moindre taille de leurs territoires et de leur capa-
cité de dispersion réduite par rapport al'Ecureuil.
Une interaction avec laréduction de la couche de
neige sous ces stades denses pourrait également
jouer, KARLSSON & Potapov (1998) ayant mon-
tré qu'une épaisseur de neige faible restreint la
mobilité du Campagnol roux.

4.3.3. La protection contre les prédateurs

D'une maniére générale, les séquences d'alimen-
tation se déroulent préférentiellement dans des
conditions de sécurité qui permettent une réduc-
tion de la vigilance individuelle (Lima &
BepNEKOFF, 1999). Différentes solutions per-
mettent d'atteindre cette réduction. Parmi celles-
ci, la compensation de la vigilance individuelle
par la vigilance collective (MCNAMARA &
Housrton, 1992; revue in LiIMA & DEHN, 1990;
LimMA et al., 1999) nécessite de bonnes possibili-
tés de détection et, donc, de visibilité des préda-
teurs (METCALFE, 1984), y compris pour des
especes forestieres KrRams 2001). Outre cet
effet de détection, la formation de groupes
conduit également aun effet de dilution de I'indi-
vidu dans I'ensemble (DeHN, 1990). La recher-
che d'un habitat particulier, ou de sa proximité,
peut quant a elle fournir, par exemple, un couvert
protecteur (e. a. CARACO et al., 1980; GRuBB &
GREENWALD, 1982). Ces deux solutions ne sont
pas mutuellement exclusives, |a taille des grou-
pes pouvant varier en fonction de la proximité du
couvert (CoLisHAW, 1997). Les deux espéces de
cassenoix et le Geai des pinédes (Gymnorhinus

cyanocephalus), qui se distinguent nettement des
autres Corvidés par leur comportement alimen
taire (VANDER WALL, 1990), pourraient illustrer
cette balance entre sélection de I'habitat et socia-
bilité. Le Gea des pinédes vit en groupes qui

peuvent atteindre plusieurs centaines d'exempl ai-
res dans les formations de pins pignons (princi-
palement Pinus edulis et P. monophylla) et de
genévriers (Juniperus div. sp.) ou les boisements
de pin a bois lourd Pinus ponderosa) du sud-
ouest de I'Amérique du Nord. Il y exploite en
commun quelques zones de stockage situées
dans le périmetre dactivité du groupe
(MARZLUFF & BALDA, 1992). Ces formations
végétales sont des milieux semi-ouverts consti-
tués, pour les premiers de boisements aérés bas
(moins de 7 m de hauteur) en zone aride, pour les
seconds de foréts parcs (BARBOUR &

CHRISTENSEN, 1993). Une situation intermédiai-
re sobserve chez les Cassenoix mouchetés orien-
taux (macrorhynchos et japonica) et le
Cassenoix de Clark, dont les récoltes sont effec-
tuées dans les boisements de pins montagnards
ou de lataiga (principalement Pinus sibirica, P.

koraiensis, P. parviflora, P. albicaulis, P. flexilis).
Des secteurs de stockage communautaires sont
décrits en limite inférieure de I'étage alpin ou
dans des découverts situés en forét, parallélement
ala constitution de caches par des oiseaux isolés
sur les sites mémes de récolte HUTCHINS &

L ANNER, 1982; HAYASHIDA, 1989; HUTCHINS &

HUTCHINS, 1996). Ces pineraies sont plus denses
que celles qui sont exploitées par le Geai des
pinédes (HAYASHI, 1952; FOWwWELLS, 1965;
IsHIZUKA, 1974; plusieurs auteurs russes in
VANDER WALL, 1990). Les Cassenoix mouchetés
des étages collinéens et de basse-montagne
d'Europe pourraient se situer a l'autre extrémité
de ce compromis. Ces oiseaux récoltent des noi-
settes qu'ils stockent sur leur territoires, dans des
pessiéres denses, |e plus souvent seuls, rarement
par paires, comme l'indiquent |es observations de
leur trafic entre les deux types de sites (obs.
pers.). Lasituation des Cassenoix mouchetés des
Alpes est plus complexe, certaines populations
des pessiéres montagnardes et des cembraies
subal pines récoltant alternativement des noiset-
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tes en limite inférieure de |'étage montagnard ou
des graines d'arolles, qui sont dissimulées, sui-
vant les oiseaux, depuis les peuplements d'épi-
céas jusqu'a la zone de combat de I'étage alpin
(SCHAERER, 1999; obs. pers.). On pourrait des
lors aussi attendre un comportement social plus
développé chez les Cassenoix orientaux (ssp.
macrorhynchos et kamtchatkensis) qui occupent
les pineraies subal pines buissonnantes de Pinus
pumila (KAaamoTo et al., 1998).

4.3.4. Le mode de mémorisation

Retrouver les graines cachées est un processus
cognitif, lamémoire spatiale, qui sert clairement
une fonction biologique ayant des implications
directes sur la survie et le succes de la reproduc-
tion et ceci, d'autant plus que I'espéce est dépen-
dante de cetteressource (BALDA & KaMiL, 1989).
Chez les cassenoix, BALDA (1980) a pu écarter
|'utilisation de I'olfaction dans ce processus et
VANDER WALL (1982) a prouvé l'importance des
repéres visuels dans la localisation extrémement
précise dont ils sont coutumiers. Des expérien
ces sur le Cassenoix de Clark ont montré que
chague site est mémorisé individuellement et
qgu'il n'y adonc pas de régle générale, de mouve-
ment par exemple, qui détermine ces localisa-
tions (KAMIL & BALDA, 1985, 1990; KAMIL et al.
1993). Des manipulations en |aboratoire
(BALDA, 1980; KaMmIL et al., 1986) ainsi que I'ex-
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§ Photo 5 - Cassenoix moucheté,

femelle au nid. Logbiermé,
avril 1989 (photo S Sorhi). -
Nutcracker, female in nest.

ploitation des caches recouvertes d'une épaisse
couche de neige (CrRocqQ, 1977. MATTES, 1978)
montrent que d'éventuels reperes en surface du
sol ne sont pas exploités, ce qui peut constituer
une adaptation aux modifications saisonniéres du
substrat intervenant pendant lalongue période de
stockage des graines. VANDER WALL (1982) a
déterminé qu'au moins deux repéres sont néces-
saire tandis que KAMIL et al. (1999) ont observé
gue le cassenoix peut retrouver ses caches quelle
gue soit son orientation par rapport a ces repéeres.
Toutefois, lorsque la cache est constituée trés
prés d'un éément qui oblitére le champ de vision
(phénomeéne d'overshadowing), le Cassenoix
peut se contenter de ce seul repére pour relocali-
ser cette cache (GouLD-BEIERLE & KAMIL, 1999),
indiquant par 1a qu'il est & méme d'utiliser une
distance et une direction pour sorienter. KAMIL
& JoNEs (1997, 2000) ont cependant mis en évi-
dence une perte de précision plus rapide sur la
distance que sur la direction en fonction de I'él oi -
gnement croissant des reperes artificiels.
Intégrant cet ensemble d'informations et la pré-
éminence du paramétre directionnel, KAMIL &
CHENG (2001) ont développé un modele de
meémoire spatiale pour les cassenoix basé sur le
cumul d'orientations par rapport a des repéres
visuels. Ce modéle permet notamment de prédi -
re, en dehors des situations d'overshadowing, un
accroissement de I'efficacité des recherches
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lorsgue le nombre de repéres situés dans des

directions variées augmente. Dans le milieu
naturel, on pourrait imaginer que cette derniére
condition ainsi que le comportement de I'erreur
sur la distance conduise les cassenoix a sélec-
tionner un habitat ou la densité des repéres, tels
que les troncs, est élevée. Ce type de choix irait
dans le méme sens que les facteurs de sélection
précédents. Par ailleurs, BALDA & WILTSCHKO
(1991) ont décelé I'utilisation d'un compas solai-
re par le Geai buissonnier (Aphelocoma coeru-
lescens), un autre Corvidé cachant ses provi-
sions. WILTSCHKO et al. (1999) ont ensuite mon-
tré que le compas solaire est aussi une des com-
posantes du systéme d'orientation du Gea des
Pinédes alors qu'il semble bien moins important
chez le Cassenoix de Clark. Ces auteurs impu-
tent cette variabilité interspécifique a une diffé-
rence d'habitat, |'espéce forestiére se fiant davan-
tage aux repéres matériels du site.

4 4. Larelation du Cassenoix
moucheté au coudrier

L e Cassenoix moucheté et le Cassenoix de Clark
ont développé une relation mutualiste avec plu-
sieurs espéces de pins : ils consomment leurs
graines et en assument également la dispersion
dans des microhabitats favorables a leur germi-
nation et leur croissance (synthése in LANNER,
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il Photo 6 - Restes de noisettes
# consommées sur un lieu de
récolte par un Cassenoix mou-
cheté, Sart-lez-Spa, septembre
1992 (photo J.M. Winants). -
Hazelnuts remains eaten by a
Nutcracker in a collecting
place.

1996). Les cassenoix ne consomment que 30 a
75 % des graines de pins qu'ils stockent (VANDER
WaLL & BaALpA, 1977; MATTES, 1978;

TomBACK, 1982). On ignore cependant si les
mémes ratios sont valables pour les noisettes
récoltées. D'aprés WASTLJIUNG (1989), le Casse-

noix moucheté est, parmi les consommateurs de
noisettes de sa zone d'étude, dans le centre de la
Suéde, le plus apte a les disperser en raison de
|'étendue de son rayon d'action. WASTLJUNG atti-

re néanmoins |'attention sur ladifférence qui peut
exister entre le prélévement des noisettes et leur

dispersion efficace. La constitution de caches
sous le couvert épais des jeunes pessiéres place
ces semences a |'abri des autres consommateurs
potentiels mais aussi dans des conditions d'éclai-

rement fort réduit. Les expériences de
SANDERSON (1958 in VERA, 2000) montrent que
les noisettes contiennent des réserves suffisantes
pour permettre le développement du plant au
cours de sa premiére saison de croissance. Le
déficit en éclairement conduit a une augmenta-

tion du ratio tronc/racines par rapport aux semis
de pleine lumiére. Cette faiblesse du systéme
racinaire associée a la déplétion des réserves
cotylédonaires conduit a |'étiolement du plant au
cours de la saison suivante. Sur les transects
réalisés dans le bois des Vieilles Fagnes, aucun
semis de noisetiers, méme agé d'un an, n'apu étre
trouvé. La mise en place de dispositifs de mesu-

re de I'impact des Cervidés sur la végétation (cf.
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REIMOSER, 1991) a permis de montrer, dans des
conditions similaires au sud du plateau des
Hautes-Fagnes, que le Cerf éaphe (Cervus ela
phus) et le Chevreuil (Capreolus capreolus) par-
viennent & éliminer completement la régénéra-
tion des feuillus sous le couvert des pessieres
équiennes (R. Dahmen, com. pers.). MITCHELL et
al. (2000) ont également démontré la sensibilité
des semis du coudrier a |'abroutissement par les
ongulés en Ecosse. Le Cassenoix moucheté
intervient donc, pour la part des caches consti-
tuées dans les pessiéres équiennes d'Ardenne,
comme un prédateur des semences du noisetier.
Cette situation contraste donc avec le role essen
tiel de disséminateur des cassenoix dans I'écolo-
giedespins" agrosses graines".

4.5, Sélection de I'habitat et
expansion géographique

Les données analysées ici ont été récoltées pen

dant une phase d'expansion importante du

Cassenoix moucheté en Wallonie. Ainsi, un seul

territoire a été occupé a partir de 1986 dans la
partie occidentale du Hertogenwald. De 1989 a
1994, les surfaces de forét résineuse de ce mas-

sif, soit quelque 9.000 ha largement dominés par

I'épicéa, ont été entierement colonisées. Une
progression similaire est observée dans toute la
ceinture forestiere périphérique des Hautes-

Fagnes et concerne plusieurs dizaines de couples

(obs. pers.). |l sagit d'une augmentation signifi-

cative au niveau régional, |'estimation de popul a-

tion de BULTEEL (1992a) pour la fin des années

80 indiquant 180 a 210 territoires. Cettevaleur a
donc été rapidement dépassée. L'hypothése de
BULTEEL (1992a) liant I'absence du Cassenoix

dans le Hertogenwald et |a région de Rocherath
dans les années 80 a la rareté du noisetier dans
ces massifs peut donc étre rejetée: dans les

régions ou le noisetier est un éément répandu du
bocage, c'est la disponibilité en pessiéres denses

qui est déterminante.

L'écart d'altitude du bois des Vieilles Fagnes cor-
respond bien aux valeurs dominantes relevées
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par BULTEEL (1992b) pour les territoires de
I'espéce a la fin des années 80 et au début des
années 90. L'expansion ultérieure du Cassenoix
jusgu'a I'extréme limite nord de I'Ardenne I'a
amené a occuper des sites a des altitudes nette-
ment plus faibles des 1993-1994 : 330 m dans le
bois de Hévremont & Limbourg, 320 et 310 m
dans les vallons du Louba & Jalhay et du Werpré
a Sart, 270 m dans le bois de Staneu & Theux
(obs. pers.). On retrouve ainsi des valeurs simi-
laires a celles de I'Ardenne occidentale et de
Rhénanie-Westphalie (WiNk, 1987; CLESSE et
al., 1991; RIEGEL, 1992; KowaALskl, 1997). Ces
cas sont a distinguer des reproductions isolées
consécutives aux invasions de la sous-espéce
macr or hynchos (FOUARGE, 1993; BiJsLMA et al.,
2001). BULTEEL (1992a) a rattaché le Cassenoix
moucheté a l'avifaune typique de la Haute
Ardenne. Utilisant au départ une définition de
cette région basée sur des arguments phytogéo-
graphiques (Boon, 1975), il conclut que les
oiseaux caractéristiques sont liés a la trés forte
dominance des monocultures d'épicéas dans un
couvert forestier étendu. Ce sont donc en fait les
pessiéres denses qui déterminent la présence du
Cassenoix moucheté, plutét que I'altitude, méme
si sa densité restera logiquement plus éevée la
ou cet habitat est plus répandu, soit au-dela de
400 a 450 m.

Il est remarquable que cette augmentation numé-
rique et cette extension d'aire se soient produites
pendant une période ol la Wallonie est restée en
marge des deux afflux de 1985 et 1991 (PIERRE
& CLOTUCHE, 1986; JAcoB & DE LIEDEKERKE,
1993). Cette constatation permet de relativiser
I'influence de ces invasions dans I'évolution de
I'aire de répartition du Cassenoix moucheté en
Europe. Ces afflux concernent généralement la
sous-espéce macrorhynchos mais la sous-espéce
caryocatactes possede son propre régime d'inva-
sion. Ce comportement forme d'ailleurs, avec les
capacités particuliéres de transport Bock et al.,
1973) et de mémorisation des caches, les trois
principal es adaptations des Cassenoix a leur spé-
cialisation alimentaire. Le schéma de colonisa-
tion de laWallonie a partir des invasions de 1954
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et 1968 a déja été amendé depuis le rattachement
des Cassenoix nicheurs & la sous-espéce nomina-
le suite aux deux captures effectuées par M.
Paquay en 1990 (in BULTEEL, 1992d). Celles-ci
ont été confirmées depuis par une série de captu-
res et de mensurations, provenant notamment du
Groupe Ornithologique de I'Est (A. & E. Degros,
com. pers.; obs. pers.). L'indétermination qui
subsiste quant a la période d'apparition des
Cassenoix nicheurs en Wallonie se retrouve éga-
lement dans les Ardennes frangaises FAUVEL,
1992) et sapparente aux incertitudes qui concer-
nent par exemple le statut ancien du Cassenoix
dans les Vosges (LEFRANC & PrEFFER, 1975). Il
en est de méme de larareté ou de latardiveté des
preuves de nidification dans les Alpes francaises
(CroCQ, 1990; DEWITTE, 1993), fait d'autant plus
marquant si on prend en compte la relative faci-
lité de détection des nids du Cassenoix mouche-
té dans les peuplements d'arolles (obs. pers.).
HAENSEL (1970) a démontré qu'une réduction ou
unefaible pression d'observation peut aelle seule
induire une disparition ou une absence apparente
de cette espece discréte, comme ce fut le cas dans
le Harz pendant |'entre-deux-guerres. Une situa-
tion identique a été notée en Rhénanie-Palatinat
de 1959 241973 (HEYNE, 1995). Plus récemment,
les cantonnements de Cassenoix établis dans le
nord de I'Eifel & Monjoie et Roetgen depuis le
milieu des années 80 (obs. pers.) n'ont été détec-
tés par les ornithologues rhénans et la nidifica-
tion prouvée qu'une dizaine d'années plus tard

(WEIsHAUPT, 1996 in G.R.O. & W.O.G,, 1997).
Il est dés lors possible de conforter une hypothe-
se selon laquelle la dynamique des populations
nicheuses de la sous-espéce caryocatactes et
leurs mécanismes de dispersion, hors invasion,
seraient prépondérants dans la progression du
Cassenoix moucheté en Europe occidentale et
liés a I'extension des plantations d'épicéas. La
colonisation de la Wallonie dans les années 50
serait alors cohérente avec I'apparition du
Cassenoix dans le Westerwald dés 1950 et dans
le sud de I'Eifel a partir de 1955 (HEYNE, 1995).
L es distances parcourues par ces oiseaux lors de
leurs mouvements de dispersion peuvent corro-
borer cette hypothése BuLTEEL, 19923a). Ainsi,
le baguage belge fournit une unique reprise de
Cassenoix moucheté : un poussin bagué le 21
avril 2001 aHockay, danslavallée de la Hoégne,
a été controdlé le 4 novembre 2002 dans un pou-
lailler a Montleban; le déplacement est de 36 km
SSW (A. Degros, com. pers.). On ignore cepern-
dant encore a peu preés tout de la productivité, de
ses déterminants et de ses variations, chez les
Cassenoix (BAUER & BERTHOLD, 1996).

REMERCIEMENTS : La carte des peuplements,
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Renard et D. Cremer, du cantonnement DNF de
Spa, que je remercie.

SUMMARY : Habitat selection by the Spotted Nutcracker (Nucifraga c. caryocatactes) in the

even-aged Norway Spruce (Picea abies) stands.

This study of habitat choice in the Spotted
Nutcracker was conducted south-east of Spa
(5°57" E; 50°28' N) at a 480-565 m elevation
range. A statistical index of even-aged Spruce
stands use was assessed by counting empty
hazelnut shell remains on 104 hundred m line-
transects during a brief period lasting from
December 27th 1992 to January 1st 1993. This
index peaked in 7 to 15 m mean height and 16
to 30 years old stands, the Nutcracker feeding
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habitat ranging from 7.2 to 23.7 m and 12 to 58
years resp. A 2 m high pruning is the first cul-
tural operation, occurring shortly before the first
thinning at a stand age of ca. 20 years. Pruning
significantly reduced habitat use by the Spotted
Nutcracker as does thinning a bit later, but less
clearly. The method used provides an insight
into habitat use by the Nutcrackers for feeding
activities ranging from food caching to recove-
ry and consumption. Yet it covers neither hoar-
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ding and caching at the hoarding place nor pos
sible intra-seasonal habitat choice variation.
The selection of thick-cover stands provides a
good protection against snow cover which depth
is twice as high in mature stands and four times
higher in forest gaps and clearings. It is assu-
med that this caches are also safe from seed-
eating mammals like Red Squirrels (Sciurus
wvulgaris), Bank Voles (Clethrionomys glareo-
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