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PEUPLEMENT D’OISEAUX NICHEURS D’UNE FORET

ALLUVIALE DU RHIN (suite et fin)

Christian DRONNEAU

Breeding birds of a Rhine riverine forest (part
two). From 1992 to 1995, the breeding birds of a
mature Oak-Elm riverine forest along the Rhine
(Erstein Forest, Alsace, NE France- a nature
reserve since 1989) were studied in order to iden-
tify the main characteristics of this insufficiently
known forest type. Species richness is high (34)
and breeding densities are high (129.3 pairs per
10 ha) as well as global diversity (SHANNON index
of 4.13). These results are analysed then discussed
in relation to other non-riverine conifer and
broadleaved forests. This richness can be
explained by the architectural complexity of the
studied forest resulting from the specific dynamics
of riverside habitats: diversity of woody plant
species, high vertical stratification, horizontal het-
erogeneity, abundance of large vines and vigour
of plant growth are the most striking features of this
habitat. Bird populations are similar to that of ordi-
nary European Oak forest with three differences: a
very high breeding density (50% higher), an abun-
dance of shrubby habitats species in the heart of
the forest, and the presence of species whose eco-
logical optimum in Eastern France is cool montane
habitat (Black Woodpecker, Dryocopus martius,
Firecrest Regulus atricapillus, Common Tree-creep-
er Certhia familiaris, Pied Flycatcher Ficedula
hypoleuca). A comparison with the ancient
Bialowieza forest has also been drawn: the higher
temperatures and a much thicker and abundant
woody vegetation explain the higher densities
recorder in the Rhine riverine forest. Finally, a crit-

ical analysis of absolute population census tools is
provided, highlighting weaknesses and suggesting
possible alleys of improvement. In conclusion, we
must unfortunately accept the fact that deep hydro-
logical changes in European river habitats will
modify the typical riverine forest architecture and
will lead to the transformation of the Querco-
Ulmetum minoris into a yet unknown different type
of forest.

Mots clés: Forét alluviale, Avifaune forestiere, Dénombrement d’oiseaux, Densité.

Key words: Riverine forest, Woodland birds, Bird census, Density.
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DISCUSSION

Caractéristiques du peuplement avien

La composition en oiseaux de la Chénaie-
Ormaie rhénane mature est similaire a celle de
I’ensemble des foréts de feuillus européennes: les
34 especes répertoriées figurent dans la plupart des
relevés effectués dans les chénaies et hétraies
d’Europe. Dans les chénaies, le nombre d’especes
aux 10 ha est de 31,2 en moyenne et dans les
hétraies, de 26 (calcul d’apres les tableaux figurant
dans MULLER, 1985). Une étude réalisée en Suisse
en 1985 et 1986, sur 44 foréts appartenant a 7 types
différents, donne des valeurs du méme ordre de
grandeur: 33,3 especes en moyenne dans les ché-
naies et 32,8 dans les hétraies (MOSIMANN et al.,
1987). L’espece la plus abondante a Erstein, le
Pinson des arbres Fringilla coelebs, est 1’oiseau
forestier par excellence en Europe tempérée.
MULLER (loc. cit.) a montré qu’il occupe la pre-

miere place dans tous les types forestiers, qu’il
s’agisse de peuplements de feuillus, de coniferes
ou mixtes.

Cette uniformité de 1’avifaune foresticre
d’Europe, y compris dans le biome méditerranéen,
s’explique par des causes biogéographiques. Les
phases de refroidissement climatique enregistrées
au cours du Pléistocene ne se sont jamais traduites
par une fragmentation de I’avifaune forestiere:
tous les types faunistiques européens étaient alors
concentrés dans 1’aire de refuge méditerranéenne,
sans isolement géographique des différents élé-
ments de cette faune. Les reconquétes ultérieures
se seraient donc faites a partir d’un stock commun
d’oiseaux forestiers qui caractérisent aujourd’hui
les foréts de I’ensemble du Paléarctique occidental
(BLONDEL & FARRE, 1988).

En allant plus dans le détail, on note que la
Chénaie-Ormaie étudiée offre toutes les caractéris-
tiques d’une chénaie mature européenne: forte

TABLEAU VI.— Liste des 20 especes caractéristiques des chénaies d'Europe (d'aprés MULLER, 1985%).

DENSITE MOYENNE (c./10 ha)
Especes Indice d'affinité Chénaies | Tous types | Chénaie-Ormaie
pour les chénaies* (n =23) de foréts rhénane
(n = 86) (présent travail)
1 Meésange bleue 6,33 8,1 34 6,7
2 Pic mar 6,12 0,8 0,2 22
3 Pic épeichette 6,08 0,2 0,1 0,2
4 Etourneau sansonnet 5,16 9 35 35
5 Grosbec casse-noyaux 491 12 0,5 53
6 Sittelle torchepot 478 34 1,7 53
7 Meésange charbonnicre 3,82 6 3,6 10,7
8 Loriot d'Europe 3,73 0,7 03 12
9 Grimpereau des jardins 3,52 2.3 1,3 2,7
10 Meésange a longue queue 3,50 0,8 0,3 1,5
11 Fauvette a téte noire 3,19 3,6 2.1 16,9
12 Fauvette grisette 3,18 0,6 0,2 -
13 Gobemouche gris 3,13 1 04 1,7
14 Pic épeiche 3,12 12 0,9 42
15 Grive musicienne 2,71 19 1,3 13,8
16 Coucou gris 2,27 0,3 0,2 04
17 Tourterelle des bois 2722 0,2 0,1 1,1
18 Pic vert 1,88 0.2 0,1 -
19 Pic cendré 1,66 0,1 0,1 -
20 Mésange nonnette 1,65 1,8 12 4.4
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richesse spécifique, forte densité en oiseaux
nicheurs, forte diversité, majorité d’especes séden-
taires et prépondérance d’especes cavernicoles
(MULLER, 1985; MOSIMANN et al., 1987;
WaALICzKY, 1991). De plus, sur les 20 especes
jugées typiques des chénaies d’Europe par
MULLER (loc. cit.), trois seulement sont absentes :
le Pic cendré Picus canus, le Pic vert Picus viridis
et la Fauvette grisette Sylvia communis (TAB. VI).
En réalité, ces especes fréquentent la Chénaie-
Ormaie rhénane, mais principalement en lisiere:
nous ne les avons donc pas retenues dans la liste
des especes forestieres sensu stricto, au méme titre
que 25 autres especes de zones humides ou de
lisieres notées sur les deux grands quadrats
(Tachybaptus ruficollis, Alcedo atthis, Anthus tri-
vialis, Prunella modularis, Sylvia borin...). La
Buse variable Buteo buteo et 1'Etourneau sanson-
net Sturnus vulgaris, par contre, ont été pris en
compte car une partie des couples niche au coeur
de la forét et s’y nourrit.

Bien que proche des chénaies non alluviales
par les caractéristiques générales de son avifaune,
la Chénaie-Ormaie du lit majeur du Rhin s’en dis-
tingue par trois particularités :

* une densité globale en oiseaux nicheurs nette-
ment supérieure (plus de 50 % de plus);

* une forte densité d’espéces des milieux arbustifs
au sein de la forét, ce qui entraine une cohabita-
tion avec les especes liées aux grands arbres ;

* une présence d’especes dont 1’optimum écolo-
gique, dans I’Est de la France, se trouve dans les

foréts de coniferes ou mixtes (Pic noir
Dryocopus martius, Roitelet a triple bandeau
Regulus ignicapillus) ou encore, dans des zones
montagnardes fraiches (Grimpereau des bois
Certhia familiaris, Gobemouche noir Ficedula
hypoleuca). Ces caractéristiques sont explicitées
ci-dessous.

La densité globale en oiseaux nicheurs.—
MULLER (1985) a fait la synthése de 86 recense-
ments réalisés dans différentes foréts matures
d’Europe (TaB. VII). Il en ressort que la densité
moyenne du peuplement avien des foréts euro-
péennes, tous types confondus, est d’environ 65
¢./10 ha. Les foréts les plus riches sont les ché-
naies, avec une moyenne de 79,2 ¢./10 ha et les
plus pauvres, les pinédes, avec une moyenne de
50,6 ¢./10 ha. La densité la plus forte en oiseaux
nicheurs a été notée dans une forét des environs de
Wroclaw en Pologne, avec 136,6 c¢./10 ha
(TomiaLoiC & PROFUS, 1977), si 1’on excepte tous
les boisements de faible superficie comparables a
des bosquets qui ont pu étre étudiés en Europe.

On perg¢oit immédiatement la place de tout
premier plan occupée par la forét alluviale rhé-
nane dans le contexte européen: avec 129.,3
¢./10 ha, sa densité en oiseaux nicheurs se situe
parmi les plus élevées, que ce soit pour I’ensem-
ble du peuplement avien ou pour chacune des
especes qui le compose (TaB. VII a IX). On
notera en particulier les trés fortes densités attein-
tes par les oiseaux cavernicoles, les Turdidés et
les Sylvidés.

TABLEAU VII.— Densités moyennes et maximales d'oiseaux nicheurs (en nombre de couples/10 ha) dans les
stades matures des foréts d'Europe (d'aprés MULLER, 1985).

TYPE NOMBRE DENSITE DENSITE MAXIMALE

DE FORET D'ETUDES  MOYENNE

Pinedes 20 50,6 78,9 Haguenau (MULLER, 1985)
Pessiére/sapiniere 23 60,4 128 Sempach (GLUTZ VON BLOTZHEIM, 1962)
Hétraies 11 62.8 105,3 Fontainebleau (LEMEE, 1978)

Foréts mixtes 9 74 121,1 Pologne (CIESLAK, 1982)

Chénaies 23 79,2 136,6 Wroclaw (TomiaLoiCc & ProFus, 1977)
Total 86 654
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TABLEAU VIII.- Densités moyennes (Moy.) et maximales (Max.) de quelques oiseaux forestiers en Europe
par 100 ha. Le chiffre entre-parenthéses aprés la formation végétale indique le nombre de relevés (d'apres
MULLER, 1985)® SPATH, 1985 ; @ ULLRICH, 2002 ; @ présente étude.

Especes Pessieres/ | Pinedes | Hetraies | Chénaies | Mixtes Toutes Chénaies-
sapinieres (20) (1) (23) ()] (86) ormaies
23) rhénanes (9)
Moy. Max. | Moy. Max. | Moy. Max.| Moy. Max.| Moy. Max.| Moy. Max.| Moy. Max.
Pigeon colombin 36 15 1,1 17 0,9 6 1,1 17
Pigeon ramier 6 40 38 20 4.8 16 34 11 77 20 | 5,1 40 6.6 16 M
Tourterelle des bois 19 8 24 13 | 0,8 13 7,1 24 ®)
Coucou gris 0.8 5 1 3 0,9 3 25 10 2 13 |15 13 63 950M
Pic noir 0,7 4 05 2 0,5 1 08 2 4 16 95G
Pic épeiche 56 20 6,7 22 83 16 | 123 23 | 139 26 | 87 26 274 460G
Pic mar 13 5 77 21 24 21 166 275®
Pic épeichette 0,7 2 24 17 03 1 03 7 62 19M
Pipit des arbres 7 57 | 146 49 85 54 15 70 | 19,1 47 70 0,1 420G
Troglodyte mignon 343 77 | 143 44 | 379 145|229 96 | 18,7 29 | 25 145 | 786 139 (M
Accenteur mouchet 24 67 12,1 60 35 22 23 18 34 11 11 67 192 48 M
Rougegorge familier 404 93 | 386 115|549 92 | 43,7 110 | 483 70 | 45 115 | 893 207
Rougequeue
a front blanc 2 17 59 41 53 23| 56 60 | 68 22 60
Merle noir 159 70 | 10,1 28 | 19,5 71 | 21,6 55 | 189 45 | 17 171 60 105®
Grive musicienne 149 60 6,7 22 | 103 32 | 19,1 56 13 22 [ 13 60 76,8 2283
Grive draine 55 20 4,1 10 37 16 | 23 14 3 7 |36 20
Fauvette des jardins 12 10 32 27 98 90 | 63 26 90 42
Fauvette a téte noire 1455 80 97 33 | 254 92 | 358 102 | 16 45 | 21 102 153 308 ®
Pouillot de Bonelli 38 47 28 21 1,6 47
Pouillot siffleur 1,7 14 54 41 | 204 61 | 225 59 |529 223 | 16 223
Pouillot véloce 12,7 75 | 189 81 | 166 74 | 268 84 | 222 57 | 19 &4 59,5 1190
Pouillot fitis 10,8 85 37 32| 68 46 | 184 55 | 84 85 56 19M
Roitelet a triple
bandeau 42 170 | 142 60 | 18,1 45 6 30 | 10,3 18 | 19 170 | 124 33 (M
Gobemouche gris 23 20 24 16 | 95 41 | 48 26 | 44 41 132 24 ®
Gobemouche noir 13,1 33 92 61 | 29,1 66 8 66 09 50 ®
Mésange a longue
queue 16 10 78 30 33 30 122 163®M
Meésange nonnette 3,7 29 232 62 | 17,5 44 | 268 75 12 75 23 64 ®
Mésange boréale 17 62 | 123 107 14 16 | 44 14 | 82 107 | 136 19M
Mésange bleue 2,7 30 42 20 | 584 141 | 80,7 153 | 36,6 89 | 34 153 | 654 152M
Mésange charbonniere 8,7 50 178 63 | 633 145|599 86 | 569 96 36 145 | 1023 3593
Sittelle torchepot 73 50 46 27 | 232 48 [335 79 [ 233 90 | 17 90 445 760
Grimpereau des bois 18,7 178 73 28 12,7 53 | 11,5 28 | 214 39 13 78 82 185®@
Grimpereau des jardins 83 35 | 263 59 | 23,1 56 59 25 13 59 338 86D
Loriot d'Europe 22 11 73 26 29 13 | 32 26 4.6 123
Geai des chénes 4 20 29 9 41 11 59 20 | 69 13 | 48 20 99 18G
Etourneau sansonnet 12,8 126 | 269 90 | 904 255 | 22 102 | 35 255 754 200 ™
Pinson des arbres 1162 190 | 736 110 | 77,8 136 | 91,3 188 | 112 210 | 92 210 | 1474 2923
Bouvreuil pivoine 19,5 55 83 39 28 20 0,7 6 75 55
Grosbec casse-noyaux 16 19 64 23 | 123 34 73 30 | 52 34 234 613
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TABLEAU IX.— Comparaison du nombre d'espéces et de leurs densités, par familles, entre la Chénaie-Ormaie.
rhénane et les chénaies zonales d'Europe (les 23 relevés d'aprés MULLER, 1985).

NOMBRES D'ESPECES DENSITES
Erstein Europe (n = 23) Erstein Europe (n = 23)

Accipitridés (rapaces) 4 4 0,1 ?

Columbidés (pigeon, tourterelle) 2 3 23 0,5
Cuculidés (coucou) 1 1 0,3 0,3
Strigidés (chouette) 1 1 0,3 ?

Picidés (pics) 4 3 6,6 2.2
Oriolidés (loriot) 1 1 1,2 0,7
Troglodytidés (troglodyte) 1 1 35 10,8
Turdidés (merle, grives, etc.) 3 5 30,5 4,7
Sylvidés (fauvette, pouillots, roitelets) 3 6 20,8 0,8
Muscicapidés (gobemouches) 2 2 22 19
Aegithalidés (mésange a longue queue) 1 1 1,5 23
Paridés (mésanges) 4 4 232 16,0
Sittidés (sittelle) 1 1 53 34
Certhidés (grimpereaux) 2 2 35 35
Corvidés (geai) 1 1 1,8 0,6
Sturnidés (étourneau) 1 1 35 9.0
Fringillidés (pinson, grosbec) 2 3 235 99
TOTAL 34 40 1293 66,5

La cohabitation en densités fortes d’espéces de la
canopée et des arbustes.— 11 est remarquable de
constater que les oiseaux li€s au sous-étage pour
leur alimentation cotoient en densités si fortes
ceux qui sont arboricoles: le nombre de couples
de ces deux catégories est équivalent, avec un
léger avantage méme pour la premiére (TAB. Vb).
Habituellement, dans les foréts matures, seules les
especes arboricoles et cavernicoles dominent, tan-
dis que celles des arbustes sont plus abondantes
dans les premiers stades de la succession fores-
tiecre (MULLER, 1985). Cette situation résulte sur-
tout des fortes densités atteintes par deux especes
typiques du sous-étage forestier, la Fauvette a téte
noire Sylvia atricapilla et le Rougegorge familier
Erithacus rubecula. Le barycentre de leur habitat
est normalement situé dans les stades initiaux et
post-initiaux de la recolonisation forestiere
(FErrY & FrocHOT, 1970; MULLER, loc. cit.),
alors qu’elles figurent parmi les 5 especes domi-
nantes de la Chénaie-Ormaie rhénane mature. La

Fauvette a téte noire atteint méme une densité
quasiment égale a celle du Pinson des arbres
Fringilla coelebs, oiseau le plus abondant de la
forét et a meeurs arboricoles. Ces especes font tou-
tefois partie intégrante de 1’avifaune forestiere, car
elles figurent en densités variables (mais toujours
inférieures a celle notées en forét alluviale du
Rhin) dans la majorité des relevés d’oiseaux effec-
tués dans les boisements de feuillus matures en
Europe. Les vraies espéces de milieux buisson-
nants ouverts, telles que la Fauvette des jardins
Sylvia borin, la Fauvette grisette Sylvia communis
et d’autres, sont quant a elles totalement absentes
des stades matures de la forét du Rhin.

Cette cohabitation d’especes dont les exi-
gences d’habitat sont opposées, souligne la struc-
ture claire et étagée de la Chénaie-Ormaie rhé-
nane, 1’abondance de son sous-étage et sa forte
mosaique spatiale. Dans les autres foréts de
feuillus, pareil phénomene de cohabitation des
avifaunes ne se retrouve - et encore, a un degré

o
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moindre - que dans les phases de régénération des
futaies, lorsque 1’éclaircissement du peuplement
ligneux permet le développement de nombreux
arbustes (voir analyse dans MULLER, 1985).

L’abondance du sous-étage dans la forét rhé-
nane ne favorise d’ailleurs pas que les especes
liées aux arbustes : certains oiseaux arboricoles y
sont eux-mémes sensibles. Parmi les exemples
les plus nets figurent la Mésange charbonniere
Parus major et la Grive musicienne Turdus phi-
lomelos. SZEKELY & MOSKAT (1991) ont bien
montré 1’'importance du sous-étage pour 1’ali-
mentation de la Mésange charbonniere au début
du printemps. Nous avons pu le vérifier en forét
du Rhin: a cette saison, la majorité des couples se
tient a faible hauteur, depuis le sol jusqu’a moins
de 10 m. La densité des arbustes joue aussi un
role tres favorable pour la Grive musicienne
Turdus philomelos, ainsi que le sol humide recou-
vert d’un épais tapis d’Ail des ours Allium ursi-
num.

A l'autre extrémité de 1’étagement vertical
de la végétation, dans la canopée, la fréquence du
Chéne pédonculé (37 % des arbres) et d’essences
a bois tendre telles que le Fréne, le Peuplier blanc
et le Pommier sauvage (total cumulé de 40 %),
favorise les oiseaux cavernicoles, au premier
rang desquels figurent les Pics épeiche
Dendrocopos major et mar D. medius. Le chéne
procure d’abondantes ressources alimentaires
(tronc crevassé, riche cortege d’insectes) et les
seconds servent de supports privilégiés pour les
loges de nidification, car leur bois est facile a
creuser ce qui est essentiel pour les pics (SHEPPS
etal.,1999). Une bonne partie des pommiers sau-
vages présents dans le quadrat de 10 ha est
d’ailleurs perforée de cavités de nidification par
ceux-ci (en particulier, par le Pic mar, a bec plus
faible que I’Epeiche). La structure claire et aérée
de la canopée, typique de la forét rhénane, permet
a des oiseaux comme le Gobemouche gris
Muscicapa striata, le Grosbec casse-noyaux
Coccothraustes coccothraustes et dans une
moindre mesure, le Loriot d’Europe Oriolus
oriolus, d’atteindre des densités significatives.
Le premier et le dernier sont toutefois plus abon-
dants dans les Saulaies-Peupleraies (obs. pers.),
dont le boisement est encore plus aéré que celui
des Chénaies-Ormaies.

La présence d’espéces dont Ioptimum écolo-
gique se situe dans les foréts de montagne, dans
PEst de la France — La nidification dans la forét
alluviale a bois dur rhénane de quelques especes
surtout inféodées aux foréts de coniferes/mixtes
(Pic noir Dryocopus martius, Roitelet a triple ban-
deau Regulus ignicapillus) ou aux zones monta-
gnardes fraiches (Grimpereau des bois Certhia

familiaris, Gobemouche noir Ficedula hypoleuca)

dans notre région, s’explique peut-&tre par 1’abon-
dance du lierre, présent sous la forme d’épais
manchons sur toute la longueur des troncs et des
branches maitresses des arbres (cf. description de
la végétation et photo 5). Cette essence est sem-
pervirente, a I’instar des coniferes, et il est pos-
sible qu’elle exerce de ce fait une attraction sur les
oiseaux qui leurs sont inféodés.

Le role du Lierre dans ces foréts, vis-a-vis de
I’ensemble de I’avifaune, reste d’ailleurs a étudier
en détail. Les observations empiriques consignées
jusqu’ici permettent de relever :

* son importance trophique de février a avril:
sa fructification massive aussi tot en saison permet a
de nombreux oiseaux de passage (dizaines de Grives
litornes Turdus pilaris et mauvis T. iliacus) et a des
nicheurs précoces (Pigeon ramier Columba palum-
bus, Merle noir Turdus merula, Grive musicienne
Turdus philomelos et peut-&tre a d’autres especes
telles que le Rougegorge familier Erithacus rube-
cula et le Geai des chénes Garrulus glandarius) de
disposer d’un apport trophique non négligeable a la
sortie de 1’hiver; méme la Fauvette a téte noire
Sylvia atricapilla en fait une consommation trés
abondante a son retour de migration, sans parler de
I’Etourneau sansonnet Sturnus vulgaris ;

* son role de couvert: le feuillage dense et tou-
jours vert de cette plante constitue une protection
de premier plan pour les oiseaux a une époque de
I’année ou les feuilles des arbres caducifoliés ne
sont pas encore pleinement développées; pour
cette raison, c’est un lieu de nidification privilégié
pour plusieurs especes, en particulier le Troglodyte
mignon Troglodytes troglodytes et les Turdidés,
qu’il s’agisse du Rougegorge familier Erithacus
rubecula, du Merle noir Turdus merula ou de la
Grive musicienne Turdus philomelos.

Il est a noter que cette pénétration d’oiseaux
montagnards dans la Chénaie-Ormaie rhénane,

o
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n’est pas sans rappeler ce que I’on observe a
I’échelle de la végétation. CARBIENER (1970) a
souligné la présence de plusieurs ligneux d’origine
alpine, apportés par le fleuve, dans les foréts allu-
viales de plaine des bords du Rhin. Il explique
cette présence d’especes ne se situant pas dans leur
optimum écologique — ainsi que la cohabitation
d’une grande variété d’essences ligneuses — par les
conditions de vie tres favorables offertes par les
foréts alluviales (chaleur, humidité, richesse en
éléments minéraux, régime pulsé des eaux...) et
qui auraient pour effet de diminuer les phéno-
menes de compétition entre plantes: selon cet
auteur, plus un écosystéme est complexe, dans un
milieu favorable a la vie, plus le nombre de niches
écologiques offertes est grand et plus les phéno-
menes de “coopération” se substitueraient aux
phénomenes de compétition. Cette hypothese
pourrait &tre reprise pour le monde avien, ce qui
expliquerait en partie la présence d’espéces non
spécifiquement inféodées a ce milieu. Des travaux
récents tendent a prouver le bien-fondé de telles
hypothéses d’interactions positives chez les
oiseaux, notamment comme moyen de lutte contre
la prédation. Par exemple, FORSMAN &
MONKKONEN (2001), puis THOMSON et al. (2002),
ont démontré en comparant différentes situations
au Minnesota et en Finlande, que 1’abondance des
passereaux sédentaires dans une forét favorise
I’installation de ceux qui sont migrateurs. La pré-
sence des premiers, en effectifs suffisants, indi-
querait aux seconds des habitats riches en nourri-
ture et sfirs pour la reproduction. Par ailleurs, les
migrateurs recherchent la compagnie des sédentai-
res pour se nourrir, plutdt que de rester seuls, pro-
bablement pour une meilleure protection contre les
prédateurs. Le phénomene est d’autant plus mar-
qué que le poids individuel du migrateur concerné
est important (> 20 g). Ce serait li€ a la propension
de I'Epervier d’Europe Accipiter nisus A chasser
des proies ayant cette gamme de poids. Les auteurs
en concluent que la compétition et la prédation ne
sont pas les deux seuls facteurs importants qui
jouent sur la sélection de 1’habitat et sur 1’organi-
sation des communautés aviennes: la coopération
intervient également pour une bonne part, méme
s’ils estiment qu’au-dela d’un certain seuil, la
compétition reprend le pas sur la coopération. Ce
phénomene a été largement négligé jusqu’ici dans

I’étude des peuplements d’oiseaux forestiers.
D’autres interactions positives pourraient exister,
encore passées inapercues.

On sait aussi, notamment grace a 1’étude fine
des foréts tropicales, que I’hétérogénéité des habi-
tats et la fréquence des perturbations naturelles
dans une forét facilitent la coexistence de nom-
breuses especes rares, fugitives ou subordonnées
(THIOLLAY, 1990). Ces facteurs contribuent signi-
ficativement au maintien d’une grande richesse
spécifique dans toutes les foréts matures et plus
particulierement, en forét alluviale.

Commentaires et interprétation — 1l est connu de
longue date que 1’avifaune réagit fortement a la
différenciation d’étages végétaux dans les écosys-
temes (MAC ARTHUR & MAC ARTHUR, 1961;
KARR, 1968 ; Copy, 1981). Dans le cas des foréts,
il a été établi que I’indice de diversité de I’avifaune
dépend de celui de la diversité stratigraphique de la
végétation (FERRY & FROCHOT, 1974). De plus, la
biomasse en oiseaux nicheurs est corrélée a la pro-
ductivité primaire (FERRY & FrocHOT, loc. cit.;
SOLONEN, 1996; STOCKLAND, 1997). Une méme
relation positive a été mise en évidence avec la
diversité des plantes (GLOWACINSKI, 1975;
ROTENBERRY, 1985 ; BLONDEL, 1986). Tous ces fac-
teurs sont liés. Ils ne font qu’exprimer les différen-
tes facettes d’'une méme réalité: la physionomie de
la végétation est la clé du déterminisme de la com-
position des peuplements aviens forestiers
nicheurs. Plus la forét est stratifiée (foisonnement
végétal), plus le peuplement en oiseaux nicheurs
est riche et diversifié. Or, la complexité structurale
de la forét dépend du volume foliaire présent - lui-
méme directement favorisé par la productivité - et
de la diversité de ses composants de base, suscep-
tibles d’offrir un grand nombre de formes et de
tailles différentes. De leur c6té, LEBRETON et al.
(1987) insistent sur I’importance de la structura-
tion horizontale d’une forét vis-a-vis des oiseaux
nicheurs: la variété des classes de diametre et I’ir-
régularité de 1’espacement des arbres sont deux
autres facteurs essentiels d’enrichissement et de
diversification de I’avifaune.

Les raisons avancées par GLOWACINSKI (1975)
et BLONDEL (1986) pour expliquer le role positif de
la stratification vis-a-vis des oiseaux sont les sui-
vantes: elle augmente le nombre de niches
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écologiques (donc la richesse spécifique) et
entraine une plus grande spécialisation des espe-
ces. Elle provoquerait également un allongement
de la chaine alimentaire.

C’est ce qui explique probablement que I’avi-
faune atteint son maximum de diversité dans les sta-
des terminaux des successions forestieres, aprés un
premier pic dans les stades initiaux (BLONDEL et al.,
1973 ; FERRY & FROCHOT, 1974 ; MULLER, 1985;
SOLONEN, 1996), puisque c’est précisément le stade
ou la végétation atteint son maximum de dévelop-
pement. Cette conclusion est cependant a pondérer
quelque peu: d’apres les travaux de GLOWACINSKI
(1975) et de LEBRETON et al. (1987), il semblerait
que la phase sub-terminale de la succession (foréts
agées d’une centaine d’années) soit plus riche en
oiseaux que la phase terminale proprement dite. En
effet, a ce stade, la canopée est plus ouverte et moins
élevée, d’oll un sous-étage plus abondant et une
meilleure stratification verticale. Cette hypothese
n’est pas contredite par nos résultats qui ont été
obtenus dans une Chénaie-Ormaie agée d’une cen-
taine d’années. Enfin, il est avéré que les foréts
caducifoliées sont plus riches en oiseaux que les
foréts de coniféres ou mixtes (GLOWACINSKI, 1975 ;
MULLER, 1985 ; TOMIALOIC et al., 1984 ; MOSIMANN
etal., 1987). Ce résultat est a mettre en relation avec
leur meilleure productivité sous nos contrées (fac-
teurs climatiques limitant dans les foréts de conife-
res) et leur plus grande complexité architecturale.

En conclusion, les foréts les plus riches en
oiseaux nicheurs sont les foréts de feuillus matures
ou submatures et parmi elles, celles dont la pro-
ductivité est la plus forte.

La Chénaie-Ormaie des bords du Rhin répond
précisément a ces criteres, presque d’une fagon
exacerbée. Il s’agit d’une forét caducifoliée
thermophile et hygrophile, dont la productivité est
supérieure d’un tiers environ a celle des autres
foréts de feuillus situées a la méme latitude si I’on
en juge par la production moyenne annuelle de
bois (SCHNITZLER-LENOBLE & CARBIENER, 1993 ;
A. SCHNITZLER, comm. pers.). Les 4/5%™ de la
flore ligneuse médio-européenne y sont représen-
tées et I’indice de diversité de SHANNON est de 3.4
pour les ligneux, contre moins de 1 dans les autres
foréts de feuillus équivalentes (SCHNITZLER-
LENOBLE & CARBIENER, loc. cit.). Enfin, I’indice
de la projection verticale des cimes, mesure

approximative de la densité de la végétation, est de
2 contre 1 dans les hétraies matures et 3 en forét
dense équatoriale (WALTER, 1979). La diversité
des especes ligneuses, la complexité de I’architec-
ture végétale, I’abondance des lianes et la vitalité
des especes (cf. chapitre 1.3) évoquent, toutes pro-
portions gardées, certaines caractéristiques de la
forét tropicale. Pour CARBIENER (1970) et WALTER
(1974), on se trouve en présence d’une véritable
“forét dense tempérée”, héritage des foréts luxu-
riantes qui couvraient une grande partie de
I’Europe a la fin du tertiaire. De facon plus géné-
rale, cette richesse architecturale est typique des
foréts alluviales riveraines des grands fleuves en
zone tempérée occidentale: leur richesse en €lé-
ments minéraux autorise une grande productivité
végétale et un volume foliaire important. D’autre
part, I’instabilité chronique qui les caractérise
(perturbations liées aux crues, vitesse des cycles
de matieres) multiplie les écotones et crée une
architecture complexe, irrégulieére et multistrate
(PIEGAY et al.,2003 ; A. SCHNITZLER, comm. pers.).

La prépondérance d’especes d’oiseaux liées
aux strates élevées de la végétation et aux troncs
(oiseaux arboricoles et cavernicoles) dans la
Chénaie-Ormaie rhénane correspond au schéma
classique des foréts matures européennes (FROCHOT
& FERRY, 1974 ; MULLER, 1985), méme si la part des
especes liées aux arbustes y est plus élevée que dans
les autres foréts, comme nous I’avons vu précédem-
ment. C’est en effet dans ces strates que le volume
de végétation est le plus important en forét mature.
La représentation majoritaire des especes sédentai-
res et des migrateurs a courte distance est également
une caractéristique des foréts matures, en Europe.
La proportion des migrateurs au long court est supé-
rieure dans les formations boisées plus ouvertes
(milieux buissonnants et arbustifs). Cette situation
résulterait de I’abondance des milieux buissonnants
en Afrique, terre d’hivernage de nos migrateurs a
longue distance: le développement d’un comporte-
ment migratoire n’aurait été possible que chez les
especes adaptées a ce type de biotopes. En effet, on
constate qu’en Amérique du Nord le cas de figure
est inverse : beaucoup de migrateurs au long cours
sont arboricoles. Or, leurs lieux d’hivernage se
situent en Amérique centrale et du Sud, recouverts
de foréts denses (BILCKE, 1984 ; MONKKONEN &
HELLE, 1989).
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TABLEAU X.— Densité d'oiseaux nicheurs dans les foréts rhénanes du Rhin supérieur (en nombre de

couples/10 ha).

FORET RHENANE DENSITES LIEU
Saulaie/peupleraie 1170 Munchhausen (SPATH, 1985)
Saulaie/peupleraie 105,6 Rastatt (SPATH, 1985)
Chenaie/ormaie 1675 Rastatt (SPATH, 1985)
Chenaie/ormaie 1418 Rastatt (SPATH, 1985)
Chenaie/ormaie 1320 Weisweil (ULLRICH, 2002)
Chenaie/ormaie 129,3 Erstein (Présent travail et inédit)
Chenaie/ormaie 100,0 Weisweil (ULLRICH, 2002)
Mixte 1119 Offendorf (Présent travail et inédit)

Comparaison avec les résultats obtenus dans
d’autres foréts alluviales rhénanes

Quelques travaux ornithologiques ont été
consacrés aux foréts alluviales des bords du Rhin
ces dernieres années, tant dans la partie aval que
moyenne du fossé rhénan (TAB. X).

FROHLICH (1977) et ZENKER (1980) ont étudié
des Chénaies-Ormaies situées en aval de Karlsruhe
(respectivement Hordter Rheinaue et Kerpener
Bruch en Rhénanie-Palatinat). Ils ont obtenu des
valeurs de densité tres élevées: 103 a 140 ¢./10 ha
(31 a33 especes) dans le premier cas et 146 couples
sur 10 ha (52 especes) dans le second.

SPATH (1985) a, quant a lui, étudié I’avifaune
de la forét rhénane des environs de Rastatt (Bade)
et de Seltz (Alsace): il a réalisé des relevés dans
divers types forestiers, dont deux Chénaies-
Ormaies de 100 ans et deux Saulaies-Peupleraies
de 40 a 60 ans. Les densités obtenues varient de
1434 a2 167,6 c./10 ha (36 a 40 especes) pour les
Chénaies-Ormaies.

DRONNEAU (inédit) a recensé un boisement
intermédiaire entre Chénaie-Ormaie et Saulaie-
Peupleraie (juxtaposition de jeunes boisements et
de boisements agés) dans la réserve naturelle
d’Offendorf (Alsace) en 1992: 111,9 ¢./10 ha de
38 especes ont été recensés.

Enfin, ULLRICH (2002) a effectué des relevés
dans deux parcelles d’'une Chénaie-Ormaie de la
région de Weisweil (Bade): dans une parcelle de
15 ha classée en réserve intégrale depuis 1970 et
agée de 70 a 180 ans d’une part et dans une parcelle

de 75 ha d’autre part. Dans la premicre parcelle, il a
obtenu une densité de 132 c¢./10 ha (32 especes) et
dans la seconde, de 100 c¢./10 ha (40 especes).

Tout récemment, DENIS ef al. (2006) ont
réalisé des relevés sur 1’abondance de 1’avifaune
nicheuse des massifs forestiers des deux rives du
cours central du Rhin (Marckolsheim a Rhinau),
tous types de peuplements confondus en dge et en
composition (et y compris les biotopes aquatiques
intra-forestiers), sur une aire géographique cou-
vrant environ 4 500 ha. Basés sur 174 points d’in-
dices ponctuels d’abondance, transformés en den-
sité absolue grace a des indices de conversion, les
résultats donnent une densité moyenne globale de
70 a 75 ¢./10 ha, soit une valeur bien inférieure a
celle de la forét mature. Cette valeur n’est toutefois
pas directement comparable aux résultats précé-
dents, la méthodologie utilisée étant différente
(conversion de densités relatives en densités ab-
solues) et la structure des peuplements forestiers
pris en compte étant tres composite. Quoi qu’il en
soit, les especes les plus représentées sont par
ordre décroissant, la Fauvette a téte noire Sylvia
atricapilla, le Pinson des arbres Fringilla coelebs,
la Mésange charbonniere Parus major et le
Pouillot véloce Phylloscopus collybita.

La grande majorité des résultats confirment
les tres fortes densités en oiseaux nicheurs du stade
mature de la Chénaie-Ormaie rhénane, méme si
des effets de lisiere sont manifestes dans les rele-
vés de certains auteurs (fortes densités d’Etour-
neau sansonnet Sturnus vulgaris, de Moineau
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friquet Passer montanus, d’ Accenteur mouchet
Prunella modularis et de Grive litorne Turdus
pilaris par exemple, ainsi qu’une prise en compte
d’oiseaux aquatiques, quoique représentés en den-
sités négligeables). Dans tous les relevés, le Pinson
des arbres Fringilla coelebs et la Fauvette a téte
noire Sylvia atricapilla figurent parmi les especes
dominantes.

Comparaison avec les résultats obtenus dans la
forét ancienne” de Bialowieza, en Pologne

La comparaison avec la forét de Bialowieza est
riche d’enseignements et appelle divers commen-
taires. Cette vaste forét de 125000 ha (parties polo-
naise et biélorusse confondues) comprend en son
centre, une zone de 5000 ha qui n’est quasiment
plus exploitée depuis 500 ans (protection intégrale
depuis 1921). Ces caractéristiques exceptionnelles,
ajoutées au fait qu’elle soit installée sur des sols
bruns relativement riches, en font un site de réfé-
rence pour la connaissance de la structure originelle
de I’avifaune des foréts d’Europe tempérée.

Le caractere totalement naturel de la forét lais-
sait supposer, de prime abord, une forte densité de
I’avifaune nicheuse. En effet, c’est dans ce type de
forét que la spontanéité architecturale s’exprime
pleinement et produit le maximum de diversité
physionomique : arbres plus agés que dans les
foréts exploitées, plus grande variété de classes
d’age, arbres dépérissants plus nombreux...
(SCHNITZLER-LENOBLE, 2002). Une deuxiéme rai-
son laissait supposer une forte densité de 1I’avifaune
nicheuse: le potentiel d’especes nicheuses a
Bialowieza est supérieur a celui des foréts occiden-
tales, en raison de sa position plus a I’intérieur du
continent eurasiatique (cf. BLONDEL, 1986) et il est
établi que la densité globale des oiseaux nicheurs
d’une forét est corrélée au nombre d’especes pré-
sentes (MULLER, 1985 ; SOLONEN, 1996).

Or, les travaux de ToMIALOIC et al. (1984)
effectués dans cette forét montrent que si la
richesse spécifique des chénaies étudiées® est
effectivement importante (de 32 a 48 especes sur
chacun des quadrats retenus et 88 sur I’ensemble
du périmetre d’étude), la densité de 1’avifaune est

étonnamment faible: 65,9 couples seulement sur
10 ha (de 61,2 2 75,9 selon les quadrats), avec une
densité spécifique moyenne de 1,75 c¢./10 ha. Ces
valeurs sont inférieures de moitié a celles obtenues
dans la Chénaie-Ormaie alluviale du Rhin.

Les auteurs expliquent ce résultat par la forte
pression de prédation a laquelle serait soumise 1’a-
vifaune nicheuse d’une forét ancienne, a I’image
de ce que I’on observe dans les foréts tropicales
(ROUGHGARDEN & FELDMAN, 1975), et par une
sous-occupation des biotopes en comparaison de
leur capacité d’accueil au printemps, du fait de la
mortalité pendant la mauvaise saison.

La deuxieme hypothese parait trés pertinente.
Le froid hivernal intervient certainement comme
un facteur limitant essentiel dans cette zone géo-
graphique. L’avifaune des foréts matures étant
composée d’une majorité d’oiseaux sédentaires ou
de migrateurs a courte distance, les conditions
hivernales bien plus rudes a Bialowieza qu’en
Europe de 1’Ouest (température moyenne de jan-
vier de -4,3 °C, contre +0,9 °C a Erstein) ne
peuvent qu’affecter le taux de survie de ces es-
peces, méme si ce n’est pas la seule cause, puisque
des migrateurs au long cours comme le Pouillot sif-
fleur Phylloscopus sibilatrix sont aussi concernés.

La premiere hypothese, bien que séduisante,
mérite d’étre mieux documentée. Trente especes
de prédateurs potentiels ont été comptabilisées a
Bialowieza (11 rapaces diurnes, 5 rapaces noc-
turnes, 4 corvidés, 5 Mustélidés, 3 Gliridés...),
auxquelles il faut ajouter les prédateurs opportu-
nistes tels que les écureuils, pics et corvidés. Au
total, il a été calculé que 70 a 90 % des nids sont
détruits. Mais il reste a prouver que la pression de
prédation est beaucoup plus faible dans les foréts
exploitées de fagon extensive en Europe tempérée.
A Erstein, par exemple, 6 espéces de mammiferes,
5 especes d’oiseaux et 1 espece de reptile sont des
prédateurs potentiels de I’avifaune nicheuse ou de
leurs nids, ce qui est loin d’étre négligeable. De
plus, les densités de ces prédateurs sont de nou-
veau importantes dans nos foréts depuis 1’arrét de
leur destruction massive a partir des années 1970.
Le plus grand nombre d’especes de prédateurs

7 Cette expression est préférée a celle de “forét primaire” dont I’emploi ne se justifie probablement nul part en

Europe.
8) Chénaies-charmaies a tilleuls Zilio-Carpinetum.
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présentes a Bialowieza a, pour partie au moins,
une cause biogéographique qui est indépendante
de la naturalité de la forét (augmentation du nom-
bre d’especes de vertébrés vers le centre des conti-
nents ; BLONDEL, 1986).

Une troisieme cause nous parait devoir étre
mise en avant pour expliquer la faiblesse relative des
densités enregistrées a Bialowieza, en comparaison
notamment de la forét alluviale a bois dur du Rhin:
la productivité végétale y est plus faible et 1’archi-
tecture forestiere moins complexe. Les foréts conti-
nentales telles que Bialowieza, situées a la zone de
contact des zones tempérée et boréale, donc dans des
conditions climatiques plus séveres que les foréts
tempérées proprement dites (température moyenne
annuelle de 6,6 °C a Bialowieza, contre 10 °C a
Erstein), sont plus pauvres en especes ligneuses que
les foréts de I’aire biogéographique subatlantique a
laquelle appartiennent celles du cours du Rhin (A.
SCHNITZLER, comm. pers.). Ces conditions clima-
tiques plus rudes diminuent immanquablement la
productivité globale de la forét et les ressources ali-
mentaires directement utilisables par I’avifaune. De
plus, la forét de Bialowieza est une forét zonale a
forte stabilité architecturale, contrairement aux
Chénaies-Ormaies alluviales qui sont caractérisées
par leur instabilité sylvigénétique. Il en résulte une
architecture forestiere plus simple en forét de
Bialowieza que dans les foréts alluviales occidenta-
les, quand bien méme il s’agisse d’une forét natu-
relle: plus faible diversité en ligneux décidus, moin-
dre foisement végétal et absence de lianes
arborescentes. C’est tres net lorsque 1’on parcourt
les deux foréts, ce que nous avons eu 1’occasion de
faire a plusieurs reprises.

ToMiALoIC et al. (loc. cit.) ont par ailleurs fait
une analyse tres juste sur les effets du morcelle-
ment et de la faible grandeur des boisements en
Europe occidentale sur les densités en oiseaux
nicheurs : les multiples effets de lisiere qu’ils occa-
sionnent concourent a augmenter significative-
ment la densité globale du peuplement avifaunis-
tique. Mais ce n’est pas le cas a Erstein ou la forét
est d’un seul tenant et ou elle est suffisamment
grande et enclavée pour atténuer les effets de
lisiere périphériques, sinon les neutraliser.
L’absence au sein du massif forestier d’especes par
ailleurs trés répandues en plaine d’Alsace comme
le Pigeon colombin Columba oenas et la Corneille

noire Corvus corone etc., ou la faible abondance
d’autres, comme ’Etourneau sansonnet Sturnus
vulgaris, en attestent.

De notre point de vue, les fortes densités enre-
gistrées dans la forét alluviale du Rhin ne sont
donc pas la marque d’un écosysteme perturbé par
les interventions humaines et appauvri en préda-
teurs, mais bien I’expression de la forte producti-
vité de la forét et de ses caractéristiques architec-
turales intrinseques.

Commentaire sur les méthodes de recensement
utilisées

Aucune des méthodes employées ne s’est
révélée totalement satisfaisante. La méthode des
plans quadrillés souvent considérée comme une
référence pour le calcul des densités absolues a
montré ses limites, dont certaines déja exprimées
par le passé (voir BERTHOLD, 1976 et SOLONEN,
1996), mais qui ressortent particuliecrement dans
un milieu aussi riche en oiseaux nicheurs que la
forét alluviale du Rhin. La méthode est notamment
peu adaptée aux catégories d’especes suivantes:

* celles qui n’ont pas de chant territorial véri-
table, comme la Mésange a longue queue Aegithalos
caudatus,le Gobemouche gris Muscicapa striata, le
Geai des chénes Garrulus glandarius, I’Btourneau
sansonnet Sturnus vulgaris ou le Gros-bec casse-
noyaux Coccothrautes coccothrautes

e celles qui sont susceptibles d’établir des
colonies laches, comme les deux dernieres especes
citées;

* et celles, enfin, qui sont de petite taille et
dont les densités sont trés faibles (comme le
Roitelet a triple bandeau Regulus ignicapillus ou le
Grimpereau des bois Certhia familiaris en foréts
de feuillus par exemple) : la présence d’un couple
d’une de ces especes dans un quadrat de 10 ha ne
donne aucune indication sur sa densité réelle,
méme si en pratique, les observateurs retiennent la
valeur de 1 ¢./10 ha ; en effet, dans I’absolu, il
peut s’agir du seul couple de la forét. D’autres dif-
ficultés sont apparues dans ce contexte de tres forte
densité en oiseaux nicheurs :

* les especes farouches et a voix forte, comme
le Merle noir Turdus merula et la Grive musicienne
Turdus philomelos, sont difficiles a recenser en
méme temps que les autres especes. En effet, de
loin, il est hasardeux de cartographier les contacts a

o



384

Alauda (4) 2007 30/10/07 10:02 Page 384 $

Alauda 75 (4), 2007

cause des risques d’erreur de parallaxe et lorsqu’on
s’approche en avancant sur le quadrillage, il est fré-
quent que les chanteurs se taisent (ou s’envolent)
avant que ’on ait pu repérer leur position précise
sur le plan (surtout si I’on est occupé a noter
d’autres especes dans le méme temps) ;

* le nombre de passage habituellement préco-
nisé pour réaliser un recensement sur un quadrat est
d’une dizaine, répartis sur I’ensemble de la saison
de nidification. Cela s’avere nettement insuffisant
ici, au regard du nombre d’oiseaux présents: une
vingtaine est nécessaire. Il est par ailleurs préféra-
ble de grouper les sorties en fonction des pics d’ac-
tivité saisonniers des oiseaux, plutdt que de les
répartir uniformément sur I’ensemble de la période
de nidification: 5 sorties en 5 journées consécu-
tives au moment du maximum d’activité territoriale
d’une espece donnée, fournissent plus de résultats
exploitables que le double de sorties étalées sur
toute la saison. Dans le cas des foréts du Rhin, qua-
tre périodes minimales de recensement sont néces-
saires pour recenser la totalité des couples présents:
une a la mi-mars pour les oiseaux sédentaires qui
nichent précocement (pics, Sittelle torchepot Sitta
europaea, grimpereaux, certaines mésanges...),
une dans la premiere quinzaine d’avril pour les
oiseaux sédentaires qui nichent plus tardivement
(Merle noir Turdus merula, Pinson des arbres
Fringilla coelebs, certaines mésanges...), une dans
la deuxieme quinzaine d’avril pour les migrateurs
précoces (Coucou gris Cuculus canorus, Fauvette a
téte noire Sylvia atricapilla...) et une, enfin, dans la
premiere quinzaine de mai pour les migrateurs tar-
difs (Loriot d’Europe Oriolus europaeus, Gobe-
mouche gris Muscicapa striata...). A raison de 5 2
6 sorties par période pour disposer d’un minimum
d’informations utilisables, cela représente idéale-
ment un total de 20 a 25 sorties sur I’ensemble de la
saison de reproduction.

La technique des comptages sur bandes mini-
mise une partie des problemes évoqués ci-dessus:
le déplacement linéaire de I’observateur facilite la
localisation des oiseaux, il réduit considéra-
blement les risques de double comptage et il per-
met un meilleur repérage des especes discretes ou
de celles qui ont une répartition agrégée. Cette
méthode est beaucoup plus adaptée que celle des
plans quadrillés aux biotopes a fortes densités en
oiseaux nicheurs.

Une autre alternative pourrait consister a
recenser les quadrats en effectuant des stations
d’écoute sur le maillage établi et en espacant suffi-
samment les points au cours d’une méme séance
pour éviter les chevauchements. D’une sortie a
I’autre, on alternerait les stations d’écoute pour
couvrir toute la superficie. D’autres questions
théoriques restent malgré tout en suspens, indé-
pendamment de la méthode employée :

* quelle est la proportion d’oiseaux qui se
décantonnent apres un laps de temps donné pour
aller s’installer dans un territoire voisin (et que
I’on peut donc compter théoriquement deux fois) ?
De tels comportements ont été prouvés de facon
irréfutable chez des especes qui ont fait I’objet
d’études détaillées (cf. par exemple les travaux de
RIEDINGER publiés en 1995 sur le Pouillot siffleur
Phylloscopus sibililatrix) ;

* la notion de territorialité et de couple est
peut-&tre plus souple qu’on ne I’admet généra-
lement, par facilité méthodologique. Des change-
ments de partenaires en cours de saison de repro-
duction ou I’existence d’individus s’investissant
aupres de plusieurs partenaires de I’autre sexe ont
été mis en évidence lorsque des études précises ont
été menées (cf. les données de KEMPENAERS, 1993
sur la Mésange bleue Parus caeruleus). On peut
donc s’interroger sur la fidélité des partenaires
d’un couple au cours d’une saison de reproduction,
sur la proportion d’individus surnuméraires dans
les couples (deux méles pour une femelle par
exemple), sur le degré de chevauchement des ter-
ritoires voisins, sur la proportion d’oiseaux territo-
rialisés qui ne se manifestent pas ou peu...

Bien que constituant des outils irremplagables
de suivi de I’avifaune nicheuse, les méthodes de
recensement que 1’on qualifie d’absolues parce
qu’elles fournissent des valeurs de densité (par
opposition aux méthodes relatives qui livrent des
indices d’abondance), connaissent des limites
indéniables. Les conséquences en sont probable-
ment négligeables dans les milieux pauvres en
oiseaux, mais plus prégnantes dans les milieux
riches. Il serait opportun d’engager de nouvelles
réflexions méthodologiques, a la lumiere des
connaissances actuelles, pour parfaire 1’efficacité
des techniques disponibles.
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CONCLUSION

La complexité architecturale de la Chénaie-
Ormaie du Rhin, forét alluviale a bois dur, procure
des conditions idéales a I’avifaune nicheuse. Avec
un peu plus de 129 couples de 34 especes sur 10 ha,
la densité en oiseaux nicheurs enregistrée dans la
forét mature d’Erstein est ’'une des plus fortes
constatées dans une forét européenne. Sa diversité
est également tres élevée (indice de SHANNON égal
a 4,13), en dépit de la prédominance de 5 especes
tres abondantes (55 % de I’effectif total).

Ses caractéristiques générales sont celles
d’une chénaie: abondance des oiseaux, tant en
nombre d’especes que d’individus comme le mon-
trent les chiffres précédents, majorité d’especes
sédentaires (52,9 %) et prépondérance d’especes
cavernicoles (41,2 %).

Trois particularités la distinguent cependant
des chénaies zonales: une densité en oiseaux
nicheurs nettement supérieure, une présence en
grand nombre dans le boisement mature d’especes
liées aux arbustes et enfin, la nidification d’es-
peces dont I’optimum écologique se situe en mon-
tagne dans ’est de la France.

La productivité de la forét, sa diversité végé-
tale, sa stratification verticale, 1’ouverture de sa
canopée et I’abondance des lianes ligneuses (dont
une est sempervirente), en sont les causes. Le tout
produit une architecture complexe et multistrate,
avec une canopée ouverte et des arbres irrégulie-
rement espacés, de diametres variés. L’abondance
des lianes dans cette forét est aussi a relever,
notamment celle du Lierre, dont le role favorable
vis-a-vis des oiseaux est manifeste (alimentation
en début de printemps, abri toute 1’année), bien
que restant a préciser dans le détail. Sa présence
accélere d’ailleurs le rythme des chablis en forét
mature®, ce qui est un facteur supplémentaire
d’hétérogénéité de la forét.

Cette étude s’est limitée a 1’analyse de 1’avi-
faune d’un stade mature de forét alluviale, dont elle
a démontré la richesse. Il serait essentiel d’entre-
prendre une étude globale du systeme alluvial
forestier. En effet, les ripisylves sont des milieux
d’une diversité inégalée sous nos latitudes. Leur

grande originalité fonctionnelle fait qu’elles sont
plus fréquemment et plus séverement perturbées
que les foréts zonales (action des crues et du vent,
auxquels les essences a bois tendre sont particulic-
rement sensibles), du moins tant que la dynamique
alluviale s’exprimait. Les processus de successions
écologiques qui en résultent, depuis les stades pion-
niers jusqu’aux stades matures et ceux de zonation,
depuis les milieux humides jusqu’aux milieux secs,
y créent une mosaique d’habitats sylvatiques
unique (on pourrait y ajouter le gradient longitudi-
nal constaté de I’amont vers 1’aval). Par ailleurs, un
dense réseau de cours d’eau paralleles au fleuve les
irrigue. Aucun autre milieu n’offre autant d’écoto-
nes et d’écoclines dans nos contrées (CARBIENER et
al., 1988 ; SCHNITZLER-LENOBLE & CARBIENER,
1993 ; WARD et al., 1999 ; PIEGAY et al., 2003).

A la richesse ornithologique stationnelle des
stades matures s’ajoute donc, sans aucun doute,
une diversité remarquable des oiseaux a I’échelle
de I’ensemble de la ripisylve. On sait en effet, que
le taux de renouvellement de I’avifaune dans les
différents stades de succession forestiere qui
menent de la phase pionni¢re a la phase mature,
peut dépasser 90 % (FERRY & FROCHOT, 1974 ;
MULLER, 1985 ; BLONDEL & FARRE, 1988). Aussi,
la multiplication de phases de rajeunissement, qui
engendrent la coexistence de peuplements fores-
tiers d’ages divers, chacun caractérisés par une
avifaune spécifique, augmente considérablement
la diversité de I’avifaune a une échelle locale et
ceci, de facon totalement naturelle (contrairement
aux foréts exploitées). Ce fonctionnement succes-
sionnel, qu’on ne retrouve avec une telle ampleur
dans aucun autre type forestier, entretient une forte
diversité d’habitats et contribue a la présence
d’especes d’intérét patrimonial (BLONDEL, 2003).

Cette image appartient malheureusement en
grande partie au passé, tant la fonctionnalité des
écosystemes alluviaux a été altérée par ’homme
partout en Europe. Les modifications des régimes
hydrologiques signent probablement la disparition
inéluctable du chéne a terme et la fin prochaine de
I’architecture forestiere typiquement alluviale (au
moins sur I’essentiel des surfaces actuelles et en
I’absence d’interventions humaines visant a

9 Le poids foliaire du Lierre s’ajoute a celui de ’arbre tuteur et favorise sa chute lors des périodes de pluies qui sur-
chargent d’eau le feuillage (obs. pers. et A. SCHNITZLER, inédit).
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conserver telle ou telle caractéristique), malgré les
actions de renaturation engagées, parfois a grande
échelle. Il est trés probable aussi que ces modifica-
tions hydrologiques ne finissent par faire progres-
sivement évoluer la Chénaie-Ormaie vers un autre
type forestier, encore inconnu. Cette transforma-
tion est déja largement amorcée (OSTERMANN,
2004 ; A. SCHNITZLER, comm. pers.).
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