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Résume

La régénération naturelle du Pin pignon (Pinus pinea L.) est difficile a atteindre. Ce processus
est soumis a de multiples contraintes abiotiques et biotiques et leurs interactions qui
demeurent partiellement connues. Une meilleure connaissance de ces facteurs est nécessaire
pour la mise au point de recommandations sylvicoles en vue de favoriser la régénération.
Compte tenu de la littérature disponible, nous avons supposé que 1’établissement des semis de
Pin pignon est contrélé principalement, par ordre d’importance, par : (i) la disponibilité de la
lumiere, (i1) la biomasse des aiguilles de la litiere et enfin (iii) la concurrence avec la
végétation du sous-bois. En outre, I’étude a été complétée par une caractérisation de la
structure du peuplement en termes de croissance et de fructification.

L’établissement des semis de Pinus pinea a été étudié in situ et sous des conditions controlées
pour trois foréts au nord de la Tunisie (Mekna III, Ouchtata II et Bechateur). Les semis
vivants ont été¢ comptés sur 90 placettes de 500m? chacune distribuées sur les trois foréts, et
mis en relation avec la lumiere disponible, la biomasse de la végétation du sous-bois et la
biomasse des aiguilles de litiere. Une expérience complémentaire a été menée dans des pots
en conditions controlées sous serre avec des graines des trois foréts. Trois régimes de lumiere
incidente ont été appliqués (3%,16% et 58%) combinés avec trois modalités de lit de
germination : sol nu, sol couvert d’aiguilles de litiére et sol arrosé d’extrait d’aiguilles.

L’étude a montré que la limitation de la germination n’était pas directement due a la lumicre,
mais plutot a la température et a ’humidité liées a leur tour a la disponibilité de la lumiere.
L’émergence des semis a été significativement entravée par les couches de litiere imposant
une barriere mécanique, tandis qu’aucun effet chimiotoxique n'a été détecté. La végétation du
sous-bois ne semble pas avoir joué¢ un réle important dans les premiers stades d’établissement
des semis de Pinus pinea sous ces conditions climatiques méditerranéennes. Les besoins en
lumiere des jeunes plantules augmentent au fur et a mesure de leur développement et par
conséquent le type d’interaction avec la végétation du sous-bois passe de la neutralité a la
compétition.

Nos résultats peuvent servir comme base initiale pour affiner la sylviculture afin d’améliorer
I’établissement des pins. Le plan de gestion doit inclure une scarification afin de réduire
I’épaisseur des couches de liticre et des éclaircies intensives pour augmenter la disponibilité
de la lumiere.

Mots clefs : Pin pignon, caractéristiques dendrométriques, régénération naturelle, compétition,
lumicere, végétation du sous-bois, litiere.



Summary

Natural regeneration of Pinus pinea stands in Tunisia is difficult to achieve. This process is
threatened by multiple abiotic and biotic stresses and their interactions which are still not well
known, whereas, the knowledge of these factors is essential for sylvicultural
recommendations. Given the available literature, we hypothesized that stone pine seedling
establishment is mainly controlled in order of importance by (i) light availability, (ii) amount
of needle litter, and (ii1) competition with understory vegetation. Furthermore, the study was
completed by a characterization of stand structure in terms of growth and fructification.

The seedling establishment behaviour of Pinus pinea was studied under field and controlled
conditions for three forests of north Tunisia (Mekna III, Ouchtata II and Bechateur). Live
seedling were counted in 90 plots (500m? each) distributed in these forests, and related to light
availability, biomass of understory vegetation, and biomass of needle litter collected in eight
square subplots (0.5m x 0.5m). An additional experiment was conducted under controlled
conditions in pots in greenhouse with seeds of the three forests. Three light regimes were
applied (3%, 16%, and 58%) of incident light, combined with three seedbed modalities: bare
soil, soil covered with needle litter and soil watered with needle extract.

The study showed that germination limitation was not directly related to light, but rather to
temperature and humidity linked to the light regime. Seedling emergence was significantly
suppressed by litter layer which imposed a mechanical barrier, whereas no chemotoxic effect
was detected. The understory vegetation did not appear to play a significant role in Pinus
pinea early seedling establishment in these Mediterranean climate conditions. During the
subsequent development of seedlings, their light requirement increased and their interactions
with understory woody vegetation moved from neutral relationship towards a competitive
relationship. We use our results to propose an initial silvicultural approach to favour pine
establishment. A management plan should first include scarification to reduce litter thickness
and then heavy thinning to significantly increase light availability.

Key words: Stone pine, dendrometric characteristics, natural regeneration, competition, light,
understory vegetation, litter.



Liste des principales abréviations

Mekna III : Mekna 3°™ série
Ouchtata II : Ouchtata 2°™ série

Termes techniques

A: Age du peuplement
DBH: Diameter at breast height (Diametre du tronc a 1, 30 m)

D : DBH moyen

Dy,: Diameter a la base

H; : Hauteur totale

G : Surface terriere

Dy, : Diametre du houppier

N : densité des arbres

SPH : Surface de Projection du Houppier

R (%) : Taux de Recouvrement de 1’espéce considérée
T(%) : Lumiére Transmise

N¢: Nombre total de cone

CEC : Capacité d’Echange Cationique (1cmol/kg de CEC correspond a 1meq/100g).
C organique: Carbone organique

N total: Azote total

Mg : Magnésium

Ca : Calcium

Terme climatique

2000x P,

2 2

-m

Q: : Indice Climatique Q.=

P;: pluviométrie moyenne annuelle (mm)
M : moyenne des maxima du mois le plus chaud (K°)
m : moyenne des minima du mois le plus froid (K°)

1 K°=T°+273
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Introduction et contexte de I’étude

Le pin pignon (Pinus pinea L.) est I'une des essences caractéristiques de la flore
méditerranéenne. Sa superficie totale dans le monde est estimée a 600 000 ha dont plus de
400 000 ha sont situés en Espagne. 1l se trouve a I’état pur ou mélangé avec du pin maritime
(Pinus pinaster Ait) ou certaines especes d’arbustes telles que genévrier (Juniperus), et chéne
(Quercus) (Barbeito, 2009).

Cette espece est utilisée depuis [’antiquité en raison de son importance économique,
principalement production de bois et de pignes (Moussouris et Rigato, 1999; Calama et al.
2003) largement apprécicées dans les patisseries (Calama et Montero 2007) dont plus de 60%

de la production mondiale (bois-pignes) sont assurée par I’Espagne (Barbeito, 2009).

En Tunisie, le pin pignon a été introduit pour la premicre fois en 1907, pour la stabilisation
des dunes littorales de Bizerte (au nord), par la suite en 1930 en vue de la fixation des dunes
le long des cotes nord-est du Cap-Bon (Hasnaoui, 2000). En effet, le pouvoir d’adaptation et
d’acclimatation qu’a montré cette espece a incité¢ les forestiers a 1’utiliser sur les dunes
littorales ainsi que les subéraies dégradées du nord-ouest pour améliorer le couvert végétal.
Actuellement, cette essence forestiere occupe une superficie dépassant les 21 000 ha (El
Khorchani, 2010) et est parmi les especes les plus utilisées dans le programme de reboisement
apres le pin d’Alep (Sghaier, 2006) jouant un rdle indéniable sur le plan socio-économique et

écologique.

La régénération naturelle de cette espece, comme certaines autres especes méditerranéennes,
est confrontée a de sérieux problémes et par conséquent, elle est difficile a atteindre (Calama
et Montero, 2007). La premicre étape a réaliser, en vue de I’adoption d’une stratégie sylvicole
adéquate pour la conservation et le renouvellement de cette espece, est la compréhension et la
quantification des facteurs contrélant ce processus.

Calama et al. (2011) ont souligné que la clé de base pour le contréle du recrutement naturel
des populations méditerranéennes est 1’étude de la dynamique spatiale et temporelle des
phases de floraison, fructification, émergence et établissement des jeunes semis. En effet,
I’installation et 1’établissement des semis ne sont possibles que si les conditions sont
favorables pour I’ensemble du cycle de production des graines (floraison, pollinisation,
fécondation, développement et maturation des cones) et le cycle d’ensemencement

(dissémination et germination des graines, installation et survie des semis).



Dans le but de contribuer a cette problématique (difficile), plusieurs études ont tenté de
déterminer les principaux facteurs impliqués dans la régénération naturelle et qui agissent
depuis la floraison jusqu’a I’installation, le maintien et le développement des semis. Parmi les
facteurs identifiés, nous pouvons citer: (1) les facteurs climatiques (sécheresse estivale, stress
hydrique...) (Gongalves et Pommerening 2011) (2) la structure du peuplement (age, densité,
pratiques sylvicoles...) (3) les accidents génétiques au cours des processus déterminant la
fructification (Sirois, 2000; Calam et al. 2008) et I’irrégularité de la production des semences
d’une année a I’autre ; (4) le surpaturage (Gémez et al. 2003; Pausas et al. 2004), I’intensité
des récoltes de cones effectuées chaque année et la prédation (Masetti et Mencuccini 1991) et
(5) I’'influence des especes du sous-bois (facilitation-compétition) (Massetti et Mencuccini,

1991).

Toutefois, le Pin pignon en Tunisie reste peu ou pas étudié sur le plan de la régénération
naturelle et des facteurs qui la déterminent. De ce fait, I’itinéraire sylvicole réservé a cette
essence n’a pas ¢t¢ modifié depuis les premieres plantations et se trouve orienté seulement
vers une production ligneuse, sans qu’il y ait une adaptation au contexte changeant du marché
mondial des produits forestiers (Khaldi, 2009), contexte qui met en évidence la valeur

¢conomique des pignes dépassant la production du bois (Mutke et al. 2005).

Ce travail de these, concernant trois peuplements artificiels de Pin pignon sur les dunes
littorales au nord de la Tunisie (Mekna III, Ouchtata II et Bechateur), s’inscrit dans le cadre
de la recherche d’une sylviculture appropriée, favorable a I’installation et au renouvellement
de cette essence dans I’avenir. Nous y avons contribué par I’identification et la quantification
de certains facteurs : dendrométriques (age, diametre a hauteur de poitrine, diamétre de
houppier, densité du peuplement...), abiotiques (lumicre, température, humidité) et biotiques

(compétition, facilitation, allélopathie) sur la régénération naturelle.

Nous présentons, dans un premier chapitre, une synthese bibliographique ot nous avons cadré
le sujet, en rappelant des notions générales lides a la dynamique de la régénération naturelle
(fructification, germination et établissement des semis), en relation avec certains facteurs
abiotiques (lumicre, température, humidité¢) et abiotiques a travers différents types

d’interactions (compétition, facilitation, allélopathie).



L’accent est mis par la suite sur la présentation de 1’espéce, ses caractéristiques biologiques
et écologiques dans son milieu forestier.

Le second chapitre donne un apergu sur les spécificités écologiques de la région ou se sont
déroulées nos investigations, ainsi que les méthodologies adoptées dans notre
échantillonnage. Le troisiéme chapitre du mémoire est consacré aux principaux résultats,
divisé en quatre sous-chapitres, le premier décrivant les caractéristiques dendrométriques des
trois foréts représentés par des relations entre les différents parametres mesurés alors que les
trois autres sont illustrées par des articles dont les deux premiers sont acceptés dans les deux
revues « CIHEAM Méditerranéennes » et « Forestry ».

Finalement la discussion est structurée également en quatre sous-chapitres. Dans le premier,
nous avons cherché a comprendre la dynamique des peuplements de Pin pignon a travers
I’étude de leur structure. Le second vise a I’étude de la production fructifére en relation avec
certaines caractéristiques du peuplement, alors que le troisiéme s’intéresse aux réponses de
I’espeéce a son environnement, en partant de son caractére héliophile, et aux interactions
biotiques. La quatriéme et la dernieére sous-partie est réservée a la mise au point de certaines

propositions de gestion sylvicole.
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CHAPITRE I : Synthese bibliographique

.1 Ecosysteme forestier et régénération naturelle

1.1.1 Généralités
La forét étant un milieu qui vit, qui fonctionne, constitue (par conséquent) un systéme
écologique. Tous ses éléments dépendent plus ou moins les uns des autres et de leur

environnement physique. La nature des liens est d’ordre énergétique et alimentaire (figure 1).
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Figure 1: Dynamique d’un écosystéme forestier (d’aprés Magazine environnement 2011)

L’écosysteme forestier est donc une machine vivante, aux mécanismes difficiles a mettre en
évidence, et dont la strate arborescente constitue sa principale caractéristique. Cette strate
détermine les conditions des organismes qui vivent sous son ombre. Les caractéres du
microclimat qu’elle engendre de méme que 1’atmosphére (environnante) subissent une
modification croissante, selon un gradient vertical de haut en bas, liée a la densité et a la
répartition de I’écran foliaire, et donc au rayonnement solaire (figure 2). Les couronnes sont

trés souvent contigués.
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Figure 2: Distribution du rayonnement incident selon un gradient vertical conditionnée par la
canopée arborée. Il sera soit absorbé, transmis ou réflichi par les éléments de la végétation, soit
transmis directement au sol sans étre modifié (rayonnement incident direct) (d’aprés Bulletin

technique, la lumiére et la forét, 1997).

La dynamique de chaque individu est fortement influencée par les interactions entre cet

individu et les autres ¢léments de 1’écosysteme (Begon et al. 1990).

La forét est un ensemble de plusieurs phytocénoses en perpétuel renouvellement, mettant en
jeu des processus de régénération. Pour assurer a moyen et long terme 1’avenir des foréts, dont
celles de production, les connaissances scientifiques sur la dynamique de la régénération

naturelle s’averent importantes.

Nous nous sommes intéressés dans cette ¢tude plus particulierement au milieu méditerranéen,
dont la conservation des foréts et de la végétation forestiere constitue un probléme important
mais complexe du fait de ’hétérogénéité des situations et des multiples usages et pressions
anthropiques pratiqués ainsi qu’une période de sécheresse estivale importante (Quezel 1976,

1979, 1980).



I.1.2 Régénération naturelle : un stade-clé

L’établissement d’une espeéce dans une communauté végétale est souvent limité par les
événements qui se produisent lors des premiers stades de vie des plantes (OIff et al. 1994 ;
Fenner et Kitajima, 1999 ; Suding et Goldberg, 1999 ; Burt-Smith et al. 2003; Foster et
Tilman, 2003; Gross et al. In press). Il est donc vital pour comprendre la distribution des
especes dans les communautés végétales, de s’attacher a décrire a la fois la niche de
régénération et la niche des adultes. La niche de régénération conditionne la réussite du
recrutement d’une espece, alors que la niche des individus adultes est importante pour leur
persistance et leur reproduction. Les mécanismes impliqués, notamment les interactions
biotiques, peuvent différer en fonction du stade de vie pris en compte et un renversement des
effets de la communauté peut méme étre observé entre deux ages (Bertness et Callaway,

1994).

La régénération comprend des phases bien distinctes définissant le cycle de vie d’une plante
passant par la production, la dispersion, la germination des graines, I’installation et la
croissance des semis (Madsen et Larsen, 1997). Le succes de chacune des phases du cycle de
vie dépend d’interactions de plusieurs facteurs (Paluch, 2005). Ces facteurs peuvent étre
considérés comme tous les facteurs physiques et biotiques (Matney et Hodges, 1991). Ils
comprennent a la fois les facteurs climatiques tels que la température, I’humidité, le régime
des radiations durant la saison de croissance ainsi que les facteurs édaphiques (Delhin et al.
2004, Pardos et al. 2007) représentés par I’humidité, la texture du sol et la profondeur des
couches d’humus, qui peuvent influer a leur tour sur la disponibilité en eau et en nutriments
(Rojo et Montero, 1996). Les exigences vis-a-vis de ces facteurs différent entre les especes et
pour une méme espeéce, la croissance et la survie sont associées a une combinaison de

plusieurs facteurs.

La faible disponibilité d’une ressource a des conséquences sur la « Fitness » des espéces. En
effet une carence en ressource peut aboutir a une diminution de croissance, voire méme de
survie de 1’espece considérée, ou encore a des changements dans les patrons d’allocation de
biomasse ce qui fait que cette ressource devient un facteur limitant pour certains

phénomenes biologique.

Harper (1977) et Grubb (1977) ont suggéré que les principaux événements qui contrélent le

recrutement de nouveaux individus dans une population végétale surviennent dans la période



entourant la dispersion des graines, la germination et I’établissement initial des nouveaux
émergents. L’environnement immédiat de ces nouveaux émergents serait d’une importance
cruciale afin de mieux comprendre le recrutement d’individus suite a la dissémination
naturelle des graines.

Toutefois, depuis que Harper et al. (1961) ont élaboré le concept de microsites favorables
(safe-sites), plusieurs auteurs ont tenté¢ d’identifier les facteurs principaux qui contrdlent la
germination et I’établissement initial d’individus issus de graines. Parmi les facteurs étudiés,
on retrouve I’effet de la densit¢ immédiate des voisins (Fowler, 1988; Taylor et Aarssen,
1989), des divers lits de germination (Groot, 1988; Oswald et Neuenschwander, 1993;
Fleming et Mossa, 1994; Szewczyk et Szwagrzyk, 1996), des conditions abiotiques (Houle
1992), de la prédation (Schupp, 1988; Whelan et al. 1990), ainsi que de la lumicre (Li et al.
1994) (figure 3). De ce fait, il est important de souligner que notre étude s’intéresse a
I’évaluation de trois phases du cycle de régénération: la production des graines ou
fructification, la germination et enfin la premicre phase de survie ou de croissance des semis
appelée établissement ou installation et leur développement en fonction de 1I’environnement
local de I’espece considérée. La littérature analysée par la suite sera illustrée par des exemples
portant principalement sur des especes de pins dans le but d’étre dans des cas

approximativement similaires a les notre du fait que notre étude se focalise sur le pin pignon.
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Figure 3: Diagramme illustrant I'influence de certains facteurs biotiques et abiotiques sur quelques

phases du processus de régénération (d’apres Price et al. 2001)

La faible disponibilité d’une ressource a des conséquences sur la « Fitness » des especes. En

effet une carence en ressource peut aboutir a une diminution de croissance, voire méme de



survie de ’espece considérée, ou encore a des changements dans les patrons d’allocation de
biomasse ce qui fait que cette ressource devient un facteur limitant pour certains

phénomenes biologique.

I.1.2.1 Production des graines

L’absence d’une espece dans une communauté peut étre due a plusieurs facteurs. Le premier
est le manque de graines (Partel, 2000; Turnbull et al. 2000; Foster et Tilman, 2003;
Eskelinen et Virtanen, 2005; Gross et al. 2005; Ehrlen et al. 2006) qui peut étre dii a une
limitation de la production ou de la dispersion des graines.

L’approvisionnement en graines est variable d’une espéce a une autre. Certaines espéces de
pins méditerranéens sont caractérisées par une bonne production semenciere annuelle (P.
halepensis), d’autres montrent une ou deux bonnes années semencieres tous les quatre a six
ans (P. pinea, Gordo et al. 2000). Certains pins de montagne montrent une périodicité
semenciere de trois ans ; pour d’autres, elle suit des intervalles irréguliers (Pardos et al. 2005).
Un climat sec et chaud au moment de la différenciation des bourgeons reproducteurs est un
facteur déterminant de la taille finale des semences chez les coniferes et les feuillus (Greene et
Johnson, 2004) mais d’autres facteurs sont impliqués, notamment 1’humidité durant la
pollinisation. De plus, les températures fraiches peuvent limiter la production des graines
mires chez les foréts de coniféres et cela devient plus aiglie avec [’augmentation de la
latitude et de I’altitude (Henttonen et al. 1986, Sirois 2000). Zasada et al. (1978) ont montré
que 1’épicéa glauque (Picea glauca (Moench) Voss) ayant régulierement échoué¢ de produire
des graines mires au nord du cercle arctique en Alaska, en particulier pendant 1’été lorsque
les exigences en chaleur ne sont pas atteintes permettant a I’embryon d’achever son
développement et acquérir sa maturité.

Leadem et al. (1997) ont montré que la production des graines est aussi sous ’influence des
caractéristiques des arbres et des peuplements tel que la densité, ’arrangement spatial, la
hauteur, le diaméetre a hauteur de poitrine, la surface basale des arbres et 1’état sanitaire des
houppiers. Dans ce contexte, des études portées sur I’épinette noire (Picea mariana) au
Québec et au centre de Saskatchewan, confirment que la production des semences est sous
I’influence de la surface terriere (Greene et Johnson, 1999) ainsi que la position du canopée et

la densité du peuplement (Atkinson et Haavisto, 1996; Greene et Johnson, 1999).

Si de nombreux auteurs identifient les causes possibles de pertes de graines et quantifient les
dommages liés a un agent donné, il existe, en revanche, trés peu d’études exhaustives évaluant

I’importance relative des facteurs incriminés.



Les pertes des graines sont dues en grandes parties a des avortements de fleurs, conelets ou
cones. Chez les pins américains, 40% a 100% des fleurs femelles n’achévent pas leur
transformation en cones mars (Boyer, 1974; Ebel, 1974; Kormanik, 1974; Bramlett, 1977,
Edwards, 1986; Owens et al. 2001), I’essentiel des pertes se produisant au cours de la
premiére année (Ebel, 1974; Bramlett, 1977). Chez le pin sylvestre, une forte proportion des
conelets est susceptibles d’avorter et de tomber au sol les années de mauvaise floraison
(Sarvas, 1962; Matyas, 1991). Des observations faites dans les vergers francais de pin
maritime, mettent en ¢vidence de forts avortements de conelets. Les pertes sont comprises
entre 20% et 70% selon les années et les sites. Généralement les conelets se nécrosent et
tombent rapidement, un a deux mois apres la floraison mais, certaines années, les chutes
peuvent se poursuivre jusqu’au printemps suivant. Ces avortements, causés par une
pollinisation insuffisante, des insectes, des acariens, le gel ou un déficit nutritionnel,

constituent un sérieux facteur limitant en vergers de pins.

Une mauvaise pollinisation constitue une cause majeure de réduction du potentiel en graines.
Elle résulte d’une faible production de pollen, d’'une mauvaise synchronisation entre la
réceptivité des fleurs femelles et le vol du nuage de pollen ou encore des conditions
défavorables au transport et a la capture du pollen (Kosinski, 1986). Les conditions
climatiques peuvent aussi influer sur la réussite de la pollinisation en perturbant (1) la
libération et I’acheminement du pollen vers les fleurs femelles (2) en contrariant la
capture du pollen et son transport sur le nucelle.

En ce qui concerne le premier point, une forte humidité atmosphérique peut empécher la
déhiscence des strobiles males ou nuire a la libération du pollen (Beckers, 1972; Owens et
Molder, 1984; Owens et al. 1987). A I'inverse un temps chaud, sec et venteux durant la
floraison accentue les risques de protandrie ce qui se traduit par une mauvaise pollinisation
des individus tardifs (Owens et al. 2001, Canadian tree improvement association 2001). Par
ailleurs, les fines gouttelettes de pluie, rabattent le pollen au sol et réduisent la quantité de
pollen disponible pour les fleurs femelles (Owens et Blacke, 1986). Enfin I’absence du vent
peut stopper la pollinisation pendant plusieurs jours (Runions et al. 1995).

Pour ce qui est second point, une forte sécheresse n’entraine un flétrissement des appareils
collecteurs ainsi qu’une diminution de la taille et de la longévité des gouttes de pollinisation
chez les pins et les épicéas (Owens et al. 2006). Une humidité modérée permettant la
formation de grosses gouttes de pollinisation sans faire obstacle a la libération du pollen

apparait donc avantageuse (Owens et al. 1987, Runions et al. 1995). Il est méme probable
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qu’une pluie intervenant apres pollinisation favorise la pénétration du pollen dans les ovules
des pins et de sapins (Owens et al. 2006). Pour le pollen accédant au nucelle, un défaut de
germination peut étre expliqué par la mort des grains, peu viables ou peu vigoureux (Owens et
al. 1994). Une incompatibilité entre le pollen et I’ovule, dii a des croisements interspécifiques,
peut également inhiber la germination et la croissance du tube pollinique dans le nucelle
(Owens et Blake, 1986; Said, 1988).

Les ovules de pins sont incapables de se développer sans pollen mais sans qu’on sache
exactement si c’est la présence ou la germination du pollen qui importe. Dans les ovules non
pollinisés ou ayant re¢u du pollen incapable de germer, le jeune gamétophyte dégénere dans
les semaines qui suivent la pollinisation (Sarvas, 1962; Owens et Molder, 1984). L’ovule est
de tres petite dimension lorsqu’il avorte, on obtient donc une trés petite graine aplatie et flétrie
(Owens et al 1982) ou simplement une aile si le tégument ne se forme pas (Sarvas, 1962;
Bramlett, 1977; Sweet, 1975).

Dans les cones de pins parvenus a maturité, tous les ovules potentiellement fertiles ne se
transforment pas en graines pleines. Dans des peuplements Finlandais de pin sylvestre, une
¢tude menée sur les proportions des graines pleines, vides et flétries (Sarvas, 1962), montre
que le quart des ovules fertiles n’est pas pollinisé et avorte rapidement. En outre, 10 a 20%
des ovules ayant regu du pollen voient leur(s) embryon(s) avorter pour cause
d’autofécondation ou de croisement entre individus génétiquement apparentés et produisent
des graines vides. Outre les causes mentionnées précédemment, les insectes sont les plus
dommageables. En effet les dégats sont causés par des espéces attaquant apres la fécondation
ou par le développement de larves issues d’ceufs pondus avant ce stade. Ils se manifestent par
des destructions de graines —directes lorsque les larves se nourrissent aux dépens des graines
ou indirectes lorsqu’elles dévorent les tissus du cone- et parfois par le desséchement puis la
chute de cones attaqués. Prenons I’exemple du pin sylvestre, les insectes et particulierement
les punaises ont un impact considérable sur 1’avortement des ovules et la formation des
graines vides ou partiellement détruites (Bramlett, 1974; DeBarr, 1974). Dormont et al.
(1996) estime que le potentiel de production des graines diminue de 87% chez Pinus cembra
L ; cette mortalité a été principalement le fait des facteurs abiotiques durant la premicre année
du développement des cones tandis que les insectes causent des dommages durant la
deuxiéme année du développement. Des pertes similaires ont également été enregistrées par
Shearer et Schmidt (1971) pour Pinus ponderosa Dougl.

Par ailleurs, des mammiferes, notamment des €cureuils, certains oiseaux et des champignons

sont susceptibles d’occasionner des pertes de graines (Dinus et Yates, 1975; NAFC 1987,

11



Kolotelo et al. 2001, Peters et al. 2003). Les écureuils gris sont les principaux prédateurs des
graines de Pin laricio en grande Bretagne.

Les semences produites et qui échappent aux attaques et a la prédation et sous 1’effet des
facteurs de dissémination se dispersent au sol. Ces dernic¢res peuvent cependant migrer depuis
leur source de production (arbre mere) sur des distances parfois importantes.

En effet la mise au point et I’établissement d’un nouveau peuplement peut étre sous la
dépendance de la capacité de dispersion de ces semences, qui est a son tour influencée par
leurs caractéristiques physiques propres (forme, poids, présence d’ailes, ...), les vecteurs de
transport divers (eau, vent, animaux) et leurs variations temporelles (Nathan et al. 1999). La
topographie peut également jouer un role non négligeable (Oshawa et al. 2007). Si on prend
I’exemple du pin, Castro et al. (1999) ont observé d’apres une étude sur le pin sylvestre que la
trés grande majorité de graines libérées tombent au sol a I’aplomb du houppier de 1’arbre

meére.

1.1.2.2 Germination et établissement des semis

Apres la dispersion, I’installation d’une jeune plante exige la germination et la survie de la
plantule. C’est la premiere et I’étape la plus vulnérable de la régénération naturelle.

La germination est un processus physiologique qui correspond a la transition de la phase de
vie latente de graine a la phase de développement de la plantule qui est une phase vulnérable
et sensible (Harper, 1977). La germination est en fait un processus irréversible (Bewley et
Black, 1994) et par conséquent un mauvais moment ou localisation de la germination sera la
cause de la mort des individus qui aura un effet sur le recrutement de la population (Harper,
1977; Silvertown et Charlesworth, 2001).

Harper (1977), Silvestown et Lovett-Doust (1993) et Clark et al. (1999) montrent que la phase
d’établissement est également considérée comme une étape cruciale de la vie des plantes, en
raison des taux de mortalit¢ couramment élevés et son potentiel de modifier et fixer les

tendances spatiales et temporelles de recrutement.

La germination et 1’établissement sont sous I’effet de différents facteurs environnementaux
extérieurs, bien que les plus essentiels soient la combinaison de la température, I’humidité et
la lumiere (Mayer et Poljakoff-Mayber, 1989).

Sous un climat méditerranéen, la germination est souvent limitée a de courtes périodes
humides, soit au printemps, soit en automne et non pas au cours de 1’été (Garcia-Fayos et al.
2000, Quilichini et Debussche, 2000). Ceci peut étre particulierement critique pour les

especes dont les graines ne subissent pas de dormance et par conséquent ne pouvant pas
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former une banque de semences persistantes et seront donc vulnérables a des aléas
climatiques.

La lumiére est un facteur important pour la germination. Toutefois la qualité et la quantité de
la lumiére pergue par les graines est dépendante de la position de ces dernieres au niveau du
sol, du couvert végétal ainsi que des caractéristiques de I’enveloppe des graines. L’ importance
de la lumiere est également en fonction du tempérament des especes. Ainsi la germination de
certaines especes de pins au niveau du bassin méditerranéen telles que P. sylvestris (Nyman,
1961; Toole, 1973; Skordilis et Thanos, 1997) et P. pinaster (Bonnet-Masimbert, 1975) est
stimulée par la lumiere regu par le phytochrome. Dans le méme cadre, Thanos et Skordilis
(1987) ont montré que P. halepensis et P. brutia sont caractérisés par une germination
photosensitive, en effet une lumicre rouge continue (660nm) ou une lumiere blanche diurne
favorisent toujours la vitesse de germination alors qu’une lumiére intermittente rouge-lointain
(730 nm), non seulement inhibe la germination des deux espéces mais elle induit également
une dormance secondaire.

Cependant, d’autres especes sont capables de germer indifféremment des conditions de
lumicere telle que P. nigra (Skordilis et Thanos, 1997).

En dehors de la germination, une faible intensité de lumicre au niveau du sol est généralement
connue comme facteur empéchant 1’établissement des semis en forét mature (Wullschleger et
al. 2001). En effet, cette sensibilit¢ aux faibles conditions de lumicere est paramétrée en
fonction de (1) la tolérance de ’espéce a la lumicere, les espéces intolérantes a I’ombre ayant
une réduction de survie au fur et a mesure de la diminution de la lumiére disponible (Kobe et
al. 1995; Sipe et Bazaz, 1995; Chen, 1997); (2) le stade de développement de 1’espece.
Gaudio et al. (2011) montrent que pour le Pin sylvestre, les besoins en lumiére augmentent
avec la taille de ce dernier : a un stade trés jeune les semis sont capables de survivre sous

ombrage, cependant leurs besoins en lumiere augmentent a mesure qu’ils croissent.

Un autre facteur de contrdole de la germination est la température qui joue sur trois (1) en
déterminant la capacité et le pourcentage de germination (2) en éliminant les dormances
primaire et secondaire ou (3) en induisant une dormance secondaire. L’effet de la température
sur la germination peut étre exprimé en terme de température cardinale : température
minimale (parfois difficile a définir), température optimale (donnant le taux de germination le
plus élevé a court temps) et température maximale (température a laquelle il y aura

dénaturation des protéines essentielles a la germination). La température optimale pour la
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germination pour la plupart des graines est comprise entre 15-30 °C (Copeland et McDonald,
2001).

Les intervalles de température favorables pour la germination dépendent en grande partie de
la période de I’année au cours de laquelle les plantes achévent leur cycle de vie, de I’origine
géographique des especes et la qualité des graines. Ainsi, les graines nécessitent généralement
une périodicité thermique pour germer: une saison froide (I’activation), entre 0-10 °C
(stratification) alternant avec une saison dont les températures varient entre 20-30 °C
correspondant a la croissance de I’axe embryonnaire. Chez certaines especes de pins comme
P. halepensis, P. pinaster et P. canariensis, la germination finale est plus importante sous des
températures relativement basses (entre 15-20 °C). Ces résultats sont en accord avec ceux
obtenus par Skordilis et Thanos (1997) pour P. halepensis. Ces basses températures associées
a des pluies d’hiver peuvent favoriser la germination de la plupart de ces especes au printemps
et ainsi ¢éviter la sécheresse estivale (Thanos et al. 1992 ; Pérez-Garcia et al. 1995; Trabaud,

1995; Escudero et al. 1997).

La température peut avoir des effets profonds sur la sensibilité des semences a la lumicre
(Hilton 1984) et spécialement les températures fluctuantes qui permettent de surmonter 1’effet
inhibiteur de la lumiere rouge lointain sur la germination.

Serrano-Bernardo et al. (2007) ont montré que les interactions entre les besoins en lumicre et
la température sont variables. En effet, certaines espéces nécessitent une température ainsi
qu’une intensité¢ de lumiere constante pour germer alors que d’autres peuvent germer sous
ombre ou sous lumiere mais nécessitent une température fluctuante (Felippe, 1978). Une
stratification (Farmer et al. 1984) ou des températures élevées (Amritphale et al. 1989)

peuvent remplacer les exigences en lumiére pour la germination chez certaines especes.

Escudero et al. (2002) ont montré que la germination de P. uncinata, espece dont la lumiére
est significativement bénéfique, sous lumicre n’était hautement significative qu’en association
avec des températures de 15 et 20°C. Par conséquent, il apparait que les graines sont
exigeantes vis-a-vis de la lumicre a des plages particulieres de températures (Pons, 1992;
Kigel, 1995).

En outre, Nyman (1963) et Tillberg (1992) soulignent que la germination de P. sylvestris est
retardée dans des micro-habitats ou des faibles intensités de lumicre sont associées a une
faible température du sol. Castro et al. (2005), dans une étude sur la germination de P.

sylvestris in situ au sud-est de I’Espagne ainsi qu’au laboratoire, ont montré que la
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germination étant : rapide et supérieure a 95% dans des microhabitats en pleine lumiere
(strictement ouvert, sous herbes ou mousses) ou la température du sol ayant atteint son
maximum, modérée sous couvert moyen (arbustes épineux a feuilles caduques, Salvia
lavandulifolia, avec une densité foliaire faible) et lente sous un couvert dense (Juniper,
Sabina, Genista et pins) associ¢ a une faible température du sol avec un pourcentage inférieur
a 62%. Par conséquent, ils ont conclu que le temps et le taux de germination de cette espeéce
semble étre en grande partie contrdlé par I’interaction entre la température et 1’humidité du

sol, qui sont a leur tour sous I’effet du rayonnement regu par les différents microhabitats.

Outre la lumicre et la température, I'humidité a toujours été considérée comme un facteur
important pour la germination et la levée des semis au cours de la premicere saison de
croissance (Vaartaja, 1950; Tirén, 1952; Winsa, 1995; de Chantal, 2003).

Une teneur en eau optimale (humidité du sol a proximité du point de flétrissement permanent)
est nécessaire pour déclencher la germination des graines tandis qu’une teneur de plus en plus
importante est exigée pour la croissance des semis (Wangchuk, 2007). Toutefois un exces
d’eau est presque toujours dommageable du fait qu’il tend a remplacer 1’air du sol qui a son
tour limite la respiration ou encore cause des maladies fongiques. La plupart des plantes dans
le bassin méditerranéen sont exposées a un stress hydrique pendant 1’été. Ainsi, une humidité
du sol importante pendant la sécheresse estivale est souvent cruciale pour 1’établissement des

semis (Pardos et al. 2005).

Le stress hydrique est presque toujours souligné comme un facteur limitant pour la
germination soit en retardant son initiation, soit par une réduction du pouvoir germinatif final
(Hardegree et Ermmerich, 1990, Gorai et al. 2009; Mantovani et Iglesias, 2010). Ceci résulte
d’une augmentation de la pression osmotique et de la diminution du potentiel matriciel
(Naseri 2003). Plusieurs études se sont intéressées aux effets du stress hydrique sur la
germination de certaines especes d’arbres forestiers tel que le Pin brutia (Pinus brutia).
Boydak et al. (2003) ont montré qu’une diminution du potentiel d’eau entraine une réduction

marquée du pourcentage ainsi que de la vitesse de germination de cette espece.

Oleskog et Sahlén (2000) ont étudié la germination du Pin sylvestre (Pinus sylvestris) dans un
peuplement au nord de la Suéde sous deux régimes d’irrigation. Les résultats ont montré que
dans les parcelles non irriguées la germination est absente a cause de la sécheresse, comme

I’indique la faible teneur d’eau au niveau des graines (<15%). Cependant au cours des jours
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pluvieux la teneur en eau des graines est relativement importante (20 a 45%). Chaque espece
a une teneur en eau bien déterminée au niveau des graines au dessous de laquelle la
germination n’aura pas lieu (Hadas et Russo, 1974). Dans un intervalle optimal de
température (20 a 25°C ; Bergsten, 1987; Winsa, 1995) les graines de Pin sylvestre ont besoin
d’une teneur en eau d’au moins 35% pour germer.

En raison de sa forte capacité de rétention d’eau (Collis-George et Sands, 1959), un sol
minéral est souvent le substrat préféré pour la germination des coniferes (Yli-Valkkuri, 1962),

facilitant I’approvisionnement en eau des graines (Oleskog et Sahlen, 2000).

Urbieta et al. (2008) ont suggéré dans une étude sur 1’établissement des semis de trois especes
de chénes sympatriques (Quercus suber L., Quercus canariensis Willd et Quercus pyrenaica
Willd) que I’eau peut agir comme double facteur de stress (excés ou déficit) durant les
premieres ¢tapes de recrutement des semis dans 1’écosystéme forestier. En effet un exces
d’eau du sol pendant I’hiver a diminué la germination et ayant allongé la période de temps
nécessaire a I’émergence, ce qui a diminu¢ le taux de survie des semis pendant la saison
seche. Les résultats de cette étude indiquent que la variabilité temporelle et spatiale de la
teneur en eau du sol, en interaction avec la période d’émergence et de la taille des semences,
joue un rdle important dans la dynamique de régénération des foréts méditerranéennes de
chénes.

Cependant, Ruano et al. (2009) ont démontré que pendant les premiers mois de recrutement,
la lumiere a un effet plus remarquable que la disponibilité en eau sur la germination et la
survie des semis du Pin maritime (P. pinaster). Néanmoins, en termes de biomasse et de
croissance, 1’eau est le facteur le plus limitant. Sanchez-Gomez et al. (2006) ont montré que la
sécheresse limite plus la survie des semis de Pin maritime (Pinus pinaster) et Pin sylvestre
(Pinus sylvestris) sous de fortes intensités de lumiére que sous ombrage. Dans ce contexte,
Thomas et Wein (1985) ont montré que 1’ombrage a un effet indirect favorisant I’émergence
des semis de Pin blanc (Pinus strobus L.) via la conservation de la teneur en eau en réduisant
I’évaporation de surface. Ceci est particulierement important sous climat méditerranéen ou la
disponibilité¢ des différentes ressources est considérée épisodique et imprévisible (Terrads,
1991). De ce fait, la variabilité spatiale et temporelle de 1’eau du sol est un facteur majeur
contrélant directement ou indirectement 1’émergence et 1’établissement des semis (Gomez-
Aparicio et al. 2005a). La plupart des plantes du bassin méditerranéen sont expos€s pendant la

saison estivale a un stress hydrique, agissant comme facteur majeur limitant la survie des
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semis. Pardos et al. (2005) supposent qu’une humidité¢ importante du sol associée a cette
sécheresse estivale peut étre cruciale pour 1’établissement des semis.

La lumiere est également considérée comme un facteur influengant indirectement la
germination et la performance des semis en controlant les fluctuations de la température
(Vasquez-Yanes et Orosco-Segovia, 1993; Bullock, 2000), changeant la disponibilité d’eau et

par conséquent 1’absorption des nutriments.

Certaines caractéristiques internes de la graine influencent aussi la germination. En effet la
graine va germer plus au moins vite en fonction de sa taille, de sa quantité de réserves ou de
son génome. Ce trait a une influence capitale sur le succes des premiers stades de vie : les
especes a grosses graines donnent généralement des grosses plantules qui supportent mieux le
manque de ressources et les phénomenes hasardeux tels que 1’herbivorie, la sécheresse, les
pathogenes (Fenner et Kiajima, 1999; Coomes et Grubb, 2003). Certains auteurs ont suggéré
que les plantes a graines de petites tailles ont besoin de la lumiere pour compenser leurs

réserves alimentaires limitées (Thompson et Grime, 1983; Li et al. 1994).

En outre, lorsque les graines arrivées a maturité sont placées dans des conditions optimales de
température, d’humidité et d’oxygénation pour leur croissance et qu’elles ne germent pas,
plusieurs types de causes sont a envisager : la dormance de I’embryon ou les inhibitions de
germination.

L’inhibition de la germination peut étre :

e Tégumentaire : les téguments assurant normalement la protection des graines mais
dans de nombreux cas ils peuvent empécher la germination en jouant le rdle de
barriere physique (résistance mécanique, imperméabilité a I’eau) ou de barriere
chimique (piégeage de I’oxygene par des composés phénoliques).

e Dormance de I’embryon: par définition la dormance est d’origine embryonnaire
quand la graine étant débarrassée de ses téguments et placée dans des conditions
convenables ne germe pas. Dans d’autre cas I’embryon est parfaitement capable de
germer mais il perd cette aptitude sous I’influence de différents facteurs externes (T°,
privation d’O2).

Comme nous venons de le voir, le recrutement d’une espece dans une communauté végétale
est donc souvent limité par les événements qui se produisent lors des premiers stades de vie

des plantes.
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La production des graines, la germination et la premicre phase de survie et de croissance sont
sous le contréle de nombreux facteurs abiotiques. Toutefois, les facteurs abiotiques ne sont
pas les seuls agissant sur la régénération d’une espece donnée. Les interactions qui existent
entre cette dernicre et les autres individus partageant son milieu de vie sont toute aussi
importantes. Ces interactions appelées biotiques regroupent les interactions plante-plante
(compétition/facilitation/allélopathie) ainsi que les interactions plantes-organismes
(prédation).

Ces interactions sont a I’origine des modifications des conditions abiotiques et par conséquent
la disponibilité des ressources du milieu pour 1’espéce. Dans la partie suivante, nous
détaillons les mécanismes par lesquels la végétation existante peut affecter le recrutement.
Nous nous concentrons principalement sur les interactions plante-plante, méme si d’autre
mécanismes, notamment les autres interactions biotiques (herbivorie, pathogenes), peuvent

jouer.

I.2. Interactions biotiques au sein des communautés végétales

Dans le contexte de comprendre et formaliser la relation entre une espece particuliere et son
environnement, intervient le concept de « niche écologique » proposé pour la premicre fois
en 1917 par Grinnell pour qui, la niche est I’ensemble des conditions abiotiques du milieu
favorables a une espece donnée. En 1957, Hutchinson formalise et modélise la niche sous la
forme d’un hypervolume a n dimensions caractérisé par des axes d’utilisation des ressources
nutritives et/ou par les conditions environnementales et dans lequel, les populations d’une
espece donnée sont capables de maintenir durablement un taux de reproduction > 1. En
mettant en relation cette définition avec le principe de Gausse qui tend a montrer que deux
especes ne peuvent indéfiniment partager les mémes ressources au sein d’un espace défini,
Hutchinson a distingué la niche fondamentale et la niche réalisée (figure 4), la premicre
n’est fonction que de la performance physiologique de [’espéce et des contraintes
environnementales, tandis que la seconde inclut les interactions biotiques. La niche
fondamentale correspond donc a 1’ensemble des points de 1’espace défini par I’hypervolume
de variables environnementales ou les individus de 1’espeéce peuvent croitre et se reproduire
indéfiniment. La niche réalisée est la modification de la niche fondamentale par les
interactions avec les autres espeéces (parasitisme, prédation, compétition, mais aussi
facilitation et symbiotisme), elle est plus petite que la niche fondamentale ou I’espece est

dominante par rapport a ses compétiteurs.
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Figure 4: Représentation de la niche fondamentale et de la niche réalisée (Performance) sous
I'influence de la compétition (Diminution de la performance) ou de la facilitation (Augmentation
de la performance) le long d’un gradient de sévérité environnementale (stress) (Extrait de Choler

2002).

En définitive la niche écologique désigne I’ensemble des conditions environnementales
(biotiques et abiotiques) telles qu’une espece donnée peut former une population viable. La
niche €cologique correspondrait au ‘role’ et a la ‘profession’ d’une espece dans son milieu,
tandis que I’habitat plutot a son ‘adresse’ (Dajoz, 1971).

Dans un milieu stable et homogene, le nombre d’espéces pouvant co-existé serait donc

déterminé par le nombre de dimensions de la niche (Hutchinson, 1959).

La présence de plantes voisines peut en effet diminuer la niche disponible pour une espece
(compétition) (figure 5) en limitant I’acces aux ressources et a I’espace (Hutchinson, 1957), il
s’agit d’un effet direct, cependant il existe des mécanismes indirects, ou par interférence,
n’impliquant pas les ressources. Un exemple de ce type de compétition est I’allélopathie ou
une espece va inhiber la croissance de ses voisines par le biais de composés secondaires
libérés par le systéme racinaire ou par la liticre.

Toutefois il arrive également que la présence d’autres especes permette a une espece donnée
d’étendre sa niche écologique, notamment lorsque les conditions environnementales sont
difficiles et que la végétation protége les autres plantes du stress ou d’une perturbation, par
exemple. On appelle alors cette interaction la facilitation (figure 5). En plus de ces

interactions biotiques plante-plante (compétition/facilitation) citées ci-dessus, on pourrait
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aussi citer les interactions plantes-organismes (prédation, parasitisme, mycorhizes...), hors du
champ de ce mémoire.

Hubbell (1979) attaque le probléme de la coexistence des especes d’une toute autre manicre,
en postulant que toutes les especes sont fonctionnellement équivalentes. Il étudie un modéle
de dynamique des communautés dans lequel tous les individus ont la méme probabilité de
mourir et de donner naissance a un descendant, quelle que soit leur identité spécifique, c’est le

modéele stochastique.
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Figure 5: Représentation classique des interactions biotiques entre deux espéces (1 et 2), (a) sous
la forme d’une grille, on peut opposer les deux espéces et présenter leurs effets I'une sur I'autre
(bénéfique, nul ou négatif), (b) dans ce cas l'interaction entre deux espéeces est composée
d’avantages et d’inconvénients pour les deux espéces, le résultat étant la résultante de tous ces

effets (d’aprés Bronstein, 1994).

1.2.1 Concept de compétition

On parle de compétition lorsqu’une plante a un effet négatif sur les performances (survie,
installation, croissance ou reproduction) d’une autre plante. Cette compétition (intra ou
interspécifique) peut intervenir pour les ressources ou 1’occupation de I’espace (Grime, 1979).
Elle a lieu quand deux individus utilisent un méme pool de ressources en quantité limitée et a
pour conséquence une diminution de la croissance, la survie ou la reproduction (composante

de la fitness) d’un ou des deux individus en compétition (Begon et al. 1996).
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La compétition entre les plantes constitue 'un des principaux processus susceptibles
d’expliquer la variation spatiale et temporelle dans les communautés végétales.

En effet sous I’effet de la compétition, 1’espece se restreint a sa niche réalisée, ce qui peut se
traduire par une réduction et/ou prédation des milieux au sein desquels elle sera susceptible de
se maintenir, donc par une réduction de son habitat (figure 6). Par ailleurs, la niche d’une
espece n’est pas un concept statique et la compétition, justement, en maintenant I’espeéce dans

un sous-espace de sa niche, exerce une pression évolutive (MacArthur et Levins, 1967).

La compétition

Compétition Compétition
Niche réalisée

Prédation
Recrutement = Prédation Recrutement
Niche
fondamentale
Maladies Maladies
et et
parasites parasites

Figure 6: Restriction de la niche fondamentale sous I’effet de la compétition (Bruno et al, 2003)

On distingue deux grands mécanismes de compétition : la compétition par interférence ou
par exploitation. La compétition par exploitation considere les ressources abiotiques du
milieu. Les plantes entrent en concurrence pour les ressources (eau, nutriments ou lumigre...),
la compétition est donc liée ici au partage des ressources entre les différents individus de la
communauté. On distingue alors la compétition racinaire pour les ressources du sol comme
I’eau ou les nutriments et la compétition aérienne pour la lumiere (Tilman, 1985; Cahill,

1999).

La compétition peut mettre en jeu des processus n’étant pas liée aux ressources. C’est la
compétition par interférence. La préemption de 1’espace peut étre considérée comme telle
(Grime 1973, 1977). Certaines plantes sont également capables de libérer dans le milieu par
les racines ou a travers leur litiere des composés chimiques secondaires qui affectent
directement la performance des plantes voisines, c’est 1’allélopathie (Rice, 1984 et Wardle,

1998).
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Chaque espece possede des capacités compétitrices particulieres dépendant de ses propres
tolérances et de son effet sur les autres plantes. On distingue ainsi la réponse compétitrice et
I’effet compétiteur (Goldberg et Landa, 1991). L’effet compétiteur correspond a la capacité
d’une espéce a abaisser les performances des voisins alors que la réponse compétitrice d’une

espece représente son aptitude a tolérer cet effet suppressif.

La compétition est dite symétrique lorsque deux plantes, a taille égale, possedent un effet
compétitif équivalent ; dans ce cas, 1’effet compétitif sera alors proportionnel a la taille des
individus. La compétition sera asymétrique si I'un des deux compétiteurs peut acquérir plus
de ressources que ce que I’on attendrait proportionnellement a sa biomasse (Weiner, 1990 et
Cahill, 1999).

La compétition pour la lumiere est souvent considérée comme asymétrique. La lumicre étant
une source unidirectionnelle, les plantes de plus grande taille auront un acces préférentiel pour
cette ressource par rapport aux plantes situées sous leur ombrage (Wedin et Tilman, 1993).
Pour les ressources du sol, la nature de la compétition dépendrait de la distribution des
ressources (Schwinning et Ehleringer, 2001; Schwinning et Parsons, 1996). Si les ressources
sont réparties de fagon homogene, on aura tendance a observer de la compétition symétrique.

Si les ressources sont hétérogenes (patch de nutriments), la compétition est asymétrique.

Les principes par lesquels les plantes entrent en compétition ont été¢ sources de nombreux
débats centrés principalement sur deux théories, celle de Tilman (1985) et de Grime (1979),
avec encore une influence importante actuellement (Craine, 2005; Grime, 2007; Tilman

2007).

Grime (1979) considere que la compétition n’est pas constante, et qu’elle se fait uniquement
dans les milieux les plus productifs. En effet, Grime distingue trois mécanismes majeurs : la
compétition, la perturbation (tous facteurs susceptibles d’entrainer une destruction partielle ou
totale du matériel végétal ; feu, fauche, paturage) et le stress (tous facteurs entrainant une
limitation dans la croissance des végétaux). En fonction des conditions environnementales du
milieu, on aura dominance d’especes adaptées a la compétition, a la perturbation ou au stress.
Selon cette théorie, la compétition est considérée moins importante dans les milieux pauvres
et/ou tres perturbés. Elle s’effectue principalement comme une course pour 1’accumulation
des ressources disponibles. Grime définit ainsi trois catégories de stratégies végétales

illustrées dans son célebre modele « CSR » (figure 7):
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> les espéces compétitrices C : espéces pérennes a forte stature, a croissance rapide,
produisant d’importantes quantités de litiere. Ces traits leurs procurent une forte
capacité d’acquisition des ressources souterraines et aériennes. Elles dominent les
milieux productifs et peu contraignants

> les espéces tolérantes au stress S : espéces de petite taille, possédant une croissance
lente et une faible allocation a la reproduction. Elles dominent les milieux
physiquement contraints.

» Les espéces rudérales R: espéces de petite stature, a croissance rapide a forte
allocation vers la reproduction et la colonisation. Elles dominent les milieux

perturbés.
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Figure 7: lllustration du modéle de Grime (1973) le long d’'un axe de stress et de perturbation. C,
stratégie compétitrice, S, stratégie stress tolérante, R, stratégie Rudérale. La partie blanche indique

les stratégies inexistantes pour Grime (Gross 2007).

Pour Tilman, la compétition est présente dans tous les milieux et reste constante quels
que soient les niveaux de ressources, principalement des nutriments et de la lumicre
(ressource-ratio hypothesis, 1985, 1990). Une des hypotheses formulées par Tilman est que
I’acquisition des ressources limitantes est un facteur important pour déterminer 1’espece
dominante dans un habitat donné.

Selon ce dernier les plantes les plus compétitives sont celles étant les mieux adaptées a
maximiser ['utilisation des ressources limitantes en diminuant la ressource au dessous de la
concentration nécessaire pour la survie des compétiteurs. De ce fait, les plantes les plus
compétitrices ne sont pas nécessairement celles qui accumulent les ressources les plus
rapidement mais plutdt celles qui sont aptes a croitre, survivre et se reproduire malgré de

faibles concentrations de la ressource la plus limitante du milieu.
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I1 suppose que le long d’une succession existe un gradient inverse de disponibilité en
nutriments et de disponibilité en lumicére. L’auteur fait la distinction entre compétition
racinaire et compétition aérienne, la compétition racinaire se faisant surtout dans les milieux
stressants ou les ressources du sol sont limitantes, tandis que dans les milieux plus favorables,
ou les ressources du sol ne sont plus limitantes, on observe plutdt une compétition aérienne
pour la lumiere. Le long de ce double gradient se succedent des especes caractérisées par des

traits de vie différents, qui sont des compétiteurs supérieurs (figure 8).
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Figure 8: Représentation du modéle R* Tilman (1985). (A) Evolution de I'intensité de la compétition
par le modéle de Tilman le long d’un gradient de stress, la compétition reste constante mais passe
d’'une compétition aérienne dans les milieux peu contraints a de la compétition racinaire dans les
milieux stressant. (B) Mécanismes de coexistence entre deux espéces A et B qui entrent en
compétition pour deux ressources 1 et 2. Les lignes pleines représentent les isoclines de croissance
0 pour les espéces. Les lignes en pointiller indiquent I'aire d’équilibre dans laquelle les espéces
peuvent coexister. Si la ressource R2 est trop faible B gagnera car il a la plus basse isocline. Si R1

devient limitant A gagne (Gross 2007).

Compétition plurispécifique : le cas particulier du trio strate arborée - végétation

du sous-bois - semis d’arbres

Dans les plantations forestieres, la végétation naturelle montre un développement tres rapide
tout au long des premieres années qui suivent I’installation et le succes de la régénération est
déterminé en grande partie par I’abondance et la composition de cette végétation (Frochot et
al. 1986). Cette végétation nommée « accompagnatrice ou interférente », interagit avec les
plants selon plusieurs mécanismes dont les principaux sont la compétition pour 1’eau et les
¢léments minéraux du sol, la compétition pour la lumicre, I’effet abri adrien, et les

phénomenes d’allélopathie. Chacune de ces interactions a un effet sur les jeunes plants.
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Ces effets sont d’autant plus génants que leur impact peut se ressentir pendant de nombreuses
années (Wagner et al. 2006). En effet selon ses caractéristiques développementales et
morphologiques, la végétation herbacée et arbustive interagit différemment avec les semis

ligneux lors du processus de régénération.

Prenons I’exemple des graminées pérennes héliophiles qui sont connues dans le monde entier
pour leur forte capacité a conquérir rapidement les milieux ouverts et prélever I’eau a leur
profit. Ce sont de remarquables compétitrices pour 1’eau, ainsi que pour 1’azote et les
¢léments nutritifs (McDonald, 1986; Collet et al. 1999; Balandier et al. 2006, Coll et al. 2003,
2004). Ces effets combinés sont particulicrement conséquents sur jeunes plants ou ils
entrainent stagnation de croissance ou mortalité (Frochot et al. 1986; Lévy et al. 1990). Des
dicotylédones pérennes (comme Epilobium, Melilotus...) ou des mélanges de haute taille
(Artemisia, Eupatorium cannabium...) en milieu riche forment des peuplements végétaux a
peu pres impénétrables a la lumiére entrainant la mort des plants qu’ils dominent. Ces especes
sont des compétiteurs pour les ressources souterraines, en particulier pour 1’eau, et sont
responsables d’une réduction de croissance des plants et arbres voisins. En outre, par la
densité de leur feuillage, certains arbustes constituent des fourrés trés denses qui privent de
lumicre les semis qu’ils recouvrent, et entrainent leur mort, qu’ils soient des essences de
lumiere (chéne), d’ombre ou de demi-ombre (Hétre). C’est le cas par exemple de la Ronce
(Rubus fructicosus) et du Genét (Genista tinctoria), de I’Ajonc (Ulex europaeus), du
Rhododendron (Rhododendron sp.). Certains petits arbustes du genre Rubus, Genista et
Sesbania sont souvent trés problématiques, ils développent ainsi un systéme racinaire qui
n’est pas assez dense que celui des graminées mais par contre plus profond (Kutschera et
Lichtenegger, 1992). Ce qui leur permet de tirer des quantités importantes d’eau et de
nutriments du sol (Morris et al. 1993; Thevathasan et al. 2000; Fotelli et al. 2001, 2002) et par
conséquent réduire la croissance des jeunes plants. Leur effet dramatique le plus souligné est
la réduction de la disponibilité de la lumiere, ils développent une taille moyenne qui peut
atteindre 2 m dans certains cas permettant de couvrir les jeunes plants.

Ainsi, Gaudio (2010) souligne I’impact négatif de la callune, de la fougere et de la molinie sur
la croissance des semis de Pin sylvestre. Donnant I’exemple de la callune, la croissance des
semis de Pin sylvestre est réduite a partir d’'un taux de recouvrement de cette dernicre
d’environ 50% atteint pour un éclairement relatif de 20 — 25%. Cependant si les éclairements
en sous-bois sont supérieurs a 20 — 25%, la callune est trop développée et inhibe le

développement des semis. Ceci semble provenir du fait qu'un couvert trop dense crée une
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gaine autour des semis empéchant I’éclairement d’atteindre les aiguilles des semis, qui voient
donc leur photosynthese atténuée.

O’Brien et al. (2007) ont montré que la probabilité de régénération des semis de Pinus
radiata, poussant sous un pourcentage moyen du couvert arbustif (Baccharis pilularis D.C.,
Toxicodendron diversilobum E. Greene, Rubus ursinus Cham. et Schldl.,...) de 28% auquel
correspond un couvert arboré de 83%, est de 19.2%. Une augmentation de ce pourcentage du
couvert arbustif de 13% fait diminuer la probabilité de régénération de 7.9 a 11.3%. Ceci est,
probablement dii & une intensification de la concurrence pour la lumiére et I’humidité (Facelli
et Pickett, 1991a; Schupp, 1995; Aussenac, 2000). Ainsi, dans une plantation installée sur un
site soumis a une sécheresse printaniere intense pres de Wittenheim (Bas-Rhin), trois
intensités de contrdle de la végétation accompagnatrice ont été appliquées : un désherbage
intense (atrazine, 6 000g de matic¢re active a 1’hectare), un désherbage plus léger (atrazine,
4 000 g de maticre active a I’hectare), et un témoin non désherbé. La couverture herbacée en
fin de premiére année variait de 15% dans les parcelles fortement désherbées a 90% dans
celles témoin. Sur les 480 chénes plantés, 230 sont morts au cours des deux premicres années,
le taux de mortalité variant de 20% dans les parcelles fortement désherbées a plus de 60%
dans les parcelles témoin. Ainsi la végétation accompagnatrice peut avoir un effet trés
défavorable sur la reprise des plantations, cet effet paraissant li¢ a une faible réserve en eau du
sol.

Toutefois, certains auteurs comme Caccia et Ballaré (1998) ont montré dans une étude sur la
régénération du Sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) dans le sud-ouest
de I’Argentine, que les effets négatifs de la végétation du sous-étage sur la croissance et la
survie des semis peuvent étre indirects et paraissent d’une supréme importance. En effet la
présence de poches de végétation dense en sous-étage favorise la consommation des graines et
des semis de P. menziesii par les rongeurs.

Outre la végétation du sous-bois, qui semble avoir un effet compétiteur vis-a-vis de la
régénération, la canopée arborée adulte peut également jouer un role important (Balandier et
al. 2007).

Le sous-bois autre que les semis et les jeunes plants, représenté par les arbustes et les
herbacées, est une composante de la biodiversité forestiere. Il est bien établi qu’il existe a part
les interactions entre la végétation du sous-bois elle-méme, une interaction de compétition
entre cette derniere et I’étage dominant pour certaines ressources tel que la lumiere, 1’eau et
les nutriments (Abrams et Dickmann, 1982; Brumelis et Carleton, 1989; George et Bazzaz,

1999). La lumicre disponible en sous-bois, facteur auquel on va s’intéresser dans notre étude,
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est une résultante directe de la structure spatiale du couvert arboré et dont la quantité dépend
de la densité et la dimension des arbres adultes ainsi que la taille des trouées (Gaudio, 2010).
Certaines ambiances forestieres sont favorables au développement d’especes végétales plutot
sciaphiles ou plutot héliophiles, tolérant ou pas un stress hydrique ou des températures

extrémes.

Selon Gilliam et Turril (1993) la distribution des strates (Messier et al. 1998) et de la
biomasse (Ohman et Grigal, 1985; Tappeiner et Zasada, 1993; Huffman et al. 1994) de la
végétation du sous-bois est de plus en plus limité par la disponibilité de la lumiere lorsque le
couvert arboré est dense et stratifié. Ces interactions peuvent varier durant le développement
de la forét et particuliecrement dans le cas des changements dans la structure verticale avec le
temps.

Dans des foréts de Pinus ponderosa en Oregon, une étude menée par Riegel et al. (1992,
1995) souligne que la densité et le couvert de la plupart des especes herbacées semble
répondre positivement a I’augmentation de la lumicre et des ressources du sous-bois (eau,
nutriments). Outre la densité du couvert, Clary et al. (1975) Wilson (1987) Clary (1988)
Moore et Deiter (1992) démontrent que la productivité et la biomasse des herbacées,
graminées et d’arbustes évoluent au sens inverse d’un couvert de plus en plus dense d’arbres
de Pinus ponderosa. Dans le méme contexte, Bailey et al. (1998), Thomas et al. (1999)
montrent que I’application des coupes d’éclaircie dans les jeunes plants fait augmenter le

couvert et la biomasse des espéces du sous-bois.

La régénération naturelle est sous I’influence de la densité et la qualité des arbres semenciers
(McDonald, 1980; Heidmann et al. 1982; Shepperd et al. 2006), ainsi que la répartition
spatiale des arbres dominants (Sdnchez Meador et al. 2009). Sous un peuplement fermé, la
densité des semis est faible du fait de la réduction de la disponibilité de la lumicre et de
I’augmentation de 1’épaisseur de la liticre (Stein et Kimberling, 2003) ; on parle dans ce cas
d’un effet direct de la strate arborée. Bailey et Covington (2002) montre que les arbres adultes
peuvent avoir un effet négatif indirect sur la régénération : sous un peuplement de plus en plus
ouvert, une réduction du nombre d’arbres de 1’étage dominant favorise le développement
important des especes herbacées grace a I’augmentation de la disponibilité de la lumicre ce
qui induit une diminution de la régénération des pins qui entrent en compétition avec certaines

especes de graminées vivaces.
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Dans un écosystéme forestier, arbres adultes, végétation du sous-bois et semis des arbres
utilisent les mémes ressources du milieu notamment la lumiére. Prenons 1’exemple d’une
¢tude réalisée par Pardos et al. (2007) sur la régénération naturelle de Pin sylvestre en
Espagne dans des peuplements caractérisés par des sous-bois plus au moins éclairés et par
conséquent plus au moins envahis par une végétation de graminées. Les auteurs mettent en
évidence que pour des intensités lumineuses faibles a modérées, la végétation herbacée n’a
qu’un faible impact sur la germination et 1’émergence des semis de pin. Pour des fortes
intensités d’éclairement, le développement de la végétation du sous-bois est positivement li¢ a
I’éclairement, elle devient alors trop dense et inhibe le développement des semis de pin.

L’effet négatif de la compétition sur les semis de pin ne se ressent que pour de fortes
intensités lumineuses. . Il est donc important de comprendre la variation de cette ressource
pour caractériser la dynamique de compétition entre les différentes strates et I’évolution de la

régénération.

1.2.2 Le concept d’allélopathie

Rice (1984) définit le concept d’allélopathie comme étant « tout effet direct ou indirect, d’une
plante (micro-organismes inclus) sur une autre, par le biais de composés biochimiques libérés
dans I’environnement ». Kruse et al. (2000) définissent I’allélopathie comme un mécanisme
d’interférence entre une plante qui émet des composés chimiques, par le matériel végétal mort
(litiere) ou vivant, sur une autre, exer¢ant un effet généralement négatif. C’est un mécanisme
qui permet aux espeéces présentes de limiter I’installation de nouvelles espéces méme dans
I’hypothése d’une destruction partielle des tissus de la plante : les composés chimiques émis
dans le milieu peuvent étre a I’origine d’un blocage successionel.

Ces composés secondaires (acides phénoliques, flavonoides, terpénoides et alcaloides) se
retrouveront ainsi dans I’environnement via quatre principaux mécanismes : 1’exsudation
racinaire, la lixiviation des pluviolessivats, la volatilisation et la décomposition de la litiere).
A partir des années 1970, des investigations menées en forét boréale canadienne ont mis en
¢vidence les potentialités allélopathiques de différentes espéces feuillues comme Acer
saccharum (Tubbs 1973), Populus balsamifera (Jobidon et Thibault, 1982). Plus encore que
les especes feuillues, les especes résineuses ont été étudiées sous I’angle de la production de
ces substances allélopathiques. En France, dans les sapinic¢res vosgiennes, I’action inhibitrice
de composés hydrosolubles produits par le Sapin blanc (Abies alba) sur ses semis a été
démontrée (Becker et Drapier, 1984). Des observations similaires ont été faites sur des semis
d’Epicéa (Picea abies), dont la germination et la croissance se sont révélées sensibles a un
métabolite de I’Epicea (Gallet, 1994). Dans ces deux cas, les inhibitions de croissance des
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semis de coniféres ont également été observées avec des extraits de plantes du sous-bois :
Festuca altissima et Festuca sylvatica pour le Sapin (Beccker et Bennett, 1980; Becker et
Drapier, 1985), et Vaccinium myrtillus et Pteridium aquilinum pour I’Epicéa (Pellissier 1993).
En outre, certaines graminées comme la Molinie (Molinia caerulea) ou la grande Fétuque
(Festuca sylvatica) et certains Carex (Carex brizoides) développent des effets phytotoxiques
par allélopathie sur les semis des essences ligneuses (Becker, 1984; Gallet et Pellissier,
2002). Ou également le cas de certaines éricacées comme la Callume ou la Myrtille émettant
des substances allélopathiques qui inhibent la croissance des jeunes arbres ou entrainent leur
mortalité.

Les effets de I’allélopathie ont été considérés parmi les causes de I’échec de la
régénération chez les coniferes (Mallik, 2003). Fernandez et al. (2008) ont mis en évidence
dans une expérimentation menée dans des conditions controlées, 1’effet autotoxique de
certaines parties des arbres de Pin d’Alep (aiguilles vertes, racines) prélevées d’un jeune
peuplement ainsi que d’un autre vieux via la production de certains composés phénoliques
(acide vanillique, acide syringique, acide gallique, acide p-couramique, acide ferulique, acide
benzoique) (Pasqualini et al. 2003; Fernanadez et al. 2006) mais aussi via des terpénoides
(Llusia et Penuelas, 2000; Ormeno et al. 2007). Parmi les composés phénoliques identifiés
dans des extraits aqueux du Pin d’Alep, I’acide vanilique et I’acide ferulique sont connus
comme des agents antimitotiques (Sampietro et al. 2006) alors que 1’acide benzoique agit sur
la distribution de I’eau par altération des canaux (Kaur et al. 2005). Cette étude montre que la
libération des composés allélochimiques dans I’environnement est dépendante de ’age et
I’organe de 1’espece en considération, en effet les jeunes pins présentent une auto-inhibition
pour la germination alors que les vieux ayant un effet remarquable sur la croissance des
plants. En outre, les extraits d’aiguilles, qui se rapprochent des lixiviats naturels, présentent
un effet dose plus importants que les extraits des racines mais seulement sur la germination.
Ce phénomene a été déja observé chez plusieurs especes tel que Medicago stavia L. (Chung et
Miller, 1995) ou Pinus densiflora Sieb. et Zucc. Pour lesquels les extraits d’aiguilles
présentent un effet inhibiteur plus important que ceux des racines sur Robinia pseudoacacia
L. (Bong-Seop, 1992). Fernandez et al. (2008) ont montré également que la liticre semble
avoir D’effet inhibiteur le plus important sur la germination, le taux de germination le plus
faible (moins de 30%) est observé dans le cas d’un sol couvert de litiere provenant de vieux
pins.

En effet, la litiere semble avoir a c6té de son effet phytotoxique, un effet de barriére physique

empéchant la germination.
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Comme est le cas dans cette étude, certaines autres (Molokovsky et Augusourger, 1992;
Peterson et Facelli, 1992) ont montré que la litiere est également un facteur a ne pas négliger,
car son action est souvent trés distincte des organes verts (Facelli et Pickett, 1991 a et b;
Tilman, 1993; Chambers, 1995; Suding et Goldberg, 1999; Foster, 1999), elle limite le succes
d’émergence pour de nombreuses especes lorsque les graines sont semées au dessus.
En effet, une litiere épaisse (1) limite directement la ressource lumineuse au niveau du sol
quantitativement que qualitativement surtout chez les especes intolérantes a 1’ombre (la
lumiere transmise a travers la litiecre ayant un rapport rouge/rouge lointain tres faible
(Vasquez-Yannes et al. 1990). (2) Elle forme une barriere physique a la croissance des
plantules a 1’acceés des graines au sol (Facelli et Pickett, 1991 a et b) (3) Elle modifie la
teneur en humidité du sol en réduisant I’infiltration de 1’eau et 1’évaporation (Facelli et
Pickett, 1991). (4) Finalement, la litiere peut modifier la décomposition de la matiere
organique et le cycle des éléments nutritifs du sol (McClaugherty et al. 1985) ainsi
qu’augmenter les chances d’exposition a des agents pathogenes et des insectes prédateurs
(Itoh, 1995).
Baker et Murray (2010) montrent par exemple dans une expérimentation menée sur Pinus
radiata et en faisant varier I’épaisseur des couches de litiere, qu'une litiere de plus en plus
¢épaisse fait diminuer d’une part I’établissement et la survie des jeunes plants de P. radiata et
d’autre part la biomasse de leur aiguilles et racines. Caccia et Ballaré (1998) montrent
¢galement, dans une étude sur la régénération du sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii
Mirb.) Franco) que I’effet inhibiteur principal de la liticre sur 1’établissement des semis se
manifeste par le fait d’empécher le contact entre les racines et le sol minéral. En effet aux
alentour de 60% des graines, situées au dessus d’une couche de 2 cm de litiere qui
correspond approximativement a 2 ou 4 cm du niveau du sol minéral, sont soumises a un
risque de mortalité sévere.

En outre Caccia et Ballaré (1998) démontre qu’apres la dispersion des graines de
Sapin de Douglas et en absence de la végétation du sous-bois, le facteur principal limitant
I’établissement des semis semble étre la litiere par contre en présence de la végétation du

sous-bois le facteur limitant est la prédation.

1.2.3 Le concept de facilitation

L’idée d’une interaction positive entre individus comme processus a part enticre dans le
fonctionnement des écosystémes acquiert peu a peu une place que la compétition avait

monopolisée dans la littérature écologique pendant plusieurs décennies. Ce changement de
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paradigme s’est opéré depuis une vingtaine d’années (Hunter et Aarssen, 1988; Bertness et
Callaway 1994, Brooker et Callaghan 1998, Bruno et al. 2003). Selon Callaway (1995), on
parle de facilitation seulement si un des deux individus impliqués dans I’interaction tire profit
de D’association sans pour autant nuire a 1’autre. La facilitation entre deux ou plusieurs
especes (Brooker et al. 2008, Bruno et al. 2003) permet, en partant d’une niche fondamentale
d’étendre cette méme niche (Figure 9), elle agit en réduisant les impacts négatifs d’un
environnement stressant (Callaway, 1995; Stachowicz, 2001; Bruno et al. 2003; Tirado et

Pugnaire, 2005).

La facilitation
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Figure 9: Accroissement de la niche fondamentale sous I’effet de la facilitation (Bruno et al. 2003)

Le terme facilitation comprend une large gamme de mécanismes modifiant le micro-habitat
ainsi que la disponibilité des ressources a savoir le maintient de I’humidité du sol (Castro et
al. 2004), la diminution du déficit de pression de vapeur d’eau de 1’air, un ombrage favorisant
I’activité photosynthétique en réduisant la photo-inhibition (Gémez-Aparicio et al. 2005a),
I’augmentation de la teneur en nutriments (Franco et Nobel, 1989) et la réduction de la
compaction du sol, favorisant un enracinement des plantules en profondeur (Gémez-Aparicio
et al. 2005b).

Certaines formes d’interactions positives entre especes peuvent se faire via d’autres niveaux
trophiques, au travers d’une modification de l’action de la pédofaune, de 1’action des

herbivores ou des pollinisateurs, ou enfin aux dépens d’autres plantes, par exemple en
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diminuant la susceptibilité¢ au feu via la réduction de la strate herbacée. A I’heure actuelle,
deux types de facilitation sont distingués ; la facilitation directe et la facilitation indirecte. La
facilitation est dite directe lorsque la plante nurse ¢galement appelée « benefactor species »
agit directement sur la plante par amélioration des conditions de 1’habitat. Castro et al. (2002)
donnent I’exemple d’une étude réalisé en Espagne (Sierra Nevada) sur la survie des semis de
deux coniferes (Pinus nigra et Pinus sylvestris L.) sous différents traitements parmi eux : (1)
semis plantés sous un couvert arbustif de Salvia Lavandulifolia, (2) semis plantés en absence
de tout couvert. Les résultats montrent que la survie des plantules de pins est meilleure sous
couvert arbustif qu’en absence. Cette différence de survie entre les microhabitats suggére un
effet bénéfique multiple des arbustes en été ainsi qu’en hiver. En été, la présence des arbustes
peut avoir un effet facilitateur direct 1ié a I’ombrage réduisant 1’évaporation de I’eau du sol et
la transpiration (Larcher, 1995; Lambers et al. 1998), par contre, en hiver I’effet bénéfique des
arbustes semble étre le résultat d’une protection des semis contre le gel du sol.

En fait, I’hypothese d’un effet bénéfique global de la strate arbustive sur la survie de jeunes
arbres est supportée par un nombre grandissant d’études (Plieninger et al. 2010) surtout sous
climat méditerranéen. Ces écosystemes méditerranéens constituent les systemes idéals mettant
en évidence I'importance des mécanismes de facilitation (amélioration des microhabitats et
protection de I’herbivorie) dans les communautés végétales en raison des caractéristiques
physiques dures de ces milieux. Une sécheresse au cours de 1’été limitant la régénération en
provoquant la mortalité¢ des semis durant les premiers stades de leur cycle de vie.

D’ou l'importance de I’effet du couvert d’arbustes tamponnant les conditions
microclimatiques (réduction du rayonnement solaire, température du sol, conservant
I’humidité du sol et en augmentant la teneur en nutriments) (Garcia, 2001; Gomez et al.
2001a; Castro et al. 2004; Gémez-Aparicio et al. 2005a). En outre, cette strate arbustive agit
contre I’herbivorie en formant des refuges favorisant le succes du recrutement de certaines

especes.

Certaines études ont confirmé ’effet facilitatif décrit ci-dessus sur des especes de pins, tel que
P. sylvestris et P. nigra (Castro et al. 2004; Gomez-Aparicio et al. 2005a), P. halepensis
(Gomez-Aparicio et al. 2005a), montrant un pourcentage de survie assez important sous un
couvert de Salvia lavandulifolia, Santolina canescens et Ulex parviflorus que dans des
espaces ouverts ou la strate arbuste est éliminée ou coupée. Cet effet positif des arbustes sur la
survie des semis a ét¢ également souligné au nord de I’Amérique dans une forét de P.

ponderosa dans un écosystéme aride (Keyes et Maguire, 2005) et autres coniféres comme
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Austrocedrus chilensis dans des foréts en Patagonie (Kitzberger et al. 2000, Letourneau et al.
2004). Autre étude réalisée par Tiscar et al. (2011) ont montré que la régénération naturelle de
P. nigra est facilitée par un couvert de Juniperus communis par contre Berbis hispanica et
d’autres arbustes pionniers (Erinacea anthyllis et Teucrium poleum) n’ont enregistré aucun
effet. Toutefois ces auteurs montrent qu’un pourcentage de couvert intermédiaire (Juniperus
communiss) donne le meilleur taux de survie des semis parce qu’un couvert dense peut étre a

I’origine d’une sécheresse de plus en plus nocive.

La facilitation a été illustrée dans 1’article de Garcia et al. (2011) qui s’est focalisé sur une
suivie de deux années consécutives de la régénération naturelle de Pinus pinaster au centre de
I’Espagne. Les auteurs ont montré que 1’émergence et la survie des semis est meilleure sous
un couvert fermé malgré la nature intolérante a I’ombrage de cette espece.

De ce fait, le rayonnement solaire semble étre le facteur principal définissant la niche de
régénération de cette espeéce et par conséquent un milieu ouvert caractérisé par des conditions
environnementales stressantes empéche la germination et I’émergence.

Dans le méme ordre des idées, Fajardo et al. (2006) ont observé que sous climat sec la
survie des germinants de Pinus ponderosa est améliorée a proximité des arbres adultes créant
un ombrage les protégeant de la photinhibition (Valladares et al. 2005) en diminuant la
transpiration et le stress thermique.

Outre le couvert arbustif et arboré ; Pearson (1942), Heidmann et al (1982) montrent
que la végétation herbacée peut faciliter la régénération naturelle en empéchant la
dessiccation et la mortalité des semis causée par une exposition directe a la lumiére ou au

vent.

L’effet facilatitafif de la végétation du sous-bois sur la régénération est plus remarquable
durant les premiers stades du cycle de vie, cet effet devient compétitif a des stades avancés
(croissance, augmentation de la taille) ou les demandes en ressources du milieu deviennent de
plus en plus importante. Une étude sur le Pin ponderosa (Pinus ponderosa) au centre
d’Oregon (USA) illustre I’importance de la taille et le stade de vie dans ce type de réaction.
Les auteurs Keys et al. (2001) ont mis en évidence un effet facilatitif du couvert des arbustes
sur le recrutement et la survie des semis de cette espéce, cependant cette interaction s’est
transformée en une compétition aux stades de jeunes plants. Dans le méme contexte Garcia-
Salmerdn (1995), Meson et Montoya (1993) et Serrada (1995) ont souligné que la végétation

préexistante semble étre une source de compétition au stade de jeunes plants. Les mémes
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conclusions sont tirées sous un climat méditerranéen ou les arbustes et quelques especes de
graminées ont joué un role facilitatif durant les premiers stades d’établissement de certaines
especes ligneuses plantés.

Lorsqu’un troisiéme individu (végétal ou animal) intervient pour modifier les
interactions entre la plante nurse et la cible, on parle alors d’interaction indirecte (Corket,
2001; Pages et al. 2003; Brooker et al. 2007; Anthelme et Michalet, 2009).

D’autres auteurs ont mis en évidence des effets indirects positifs de buissons sur 1’installation
de ligneux par réduction de la compétition herbacée (Siemann et Rogers, 2003; Kunstler et al.
2006). Par exemple, dans les pelouses, 1’ombrage des buissons peut réduire la biomasse
herbacée et permet I’installation des plantules des especes les plus sensibles a la compétition
herbacée, comme Fagus sylvatica (Kunstler et al. 2006).

Dans des conditions a faible alimentation hydrique, la Ronce, par exemple, empéche le retour
des graminées (Dreyfus, 1984) et permet le développement des semis d’essences feuillues (Du
Boulay, 1986) elle protége en outre ces derniers contre le gel et le gibier. Prenons aussi le cas
de quelques essences ligneuses (Bouleau, Charme, etc.), qui grace a leur ombrage, controlent
les especes herbacées en réduisant leur pouvoir compétiteur et par conséquent elles permettent
d’améliorer la forme (rectitude et branchaison) des jeunes arbres qu’elles abritent et, souvent,

d’améliorer leur croissance en hauteur (Démolis, 1996; Collet et al. 1998).

Gaudio et al. (2010) ont montré que lors de la création d’une trouée, si I’éclairement arrivant
en sous-bois est de 19-25%, I’impact des arbres adultes de Pinus sylvestris via une diminution
du taux de recouvrement de la callune comparativement a la pleine lumiere est plus positif
pour les semis de pin que leur impact via une diminution de 1’éclairement en sous-bois.

O’Brien et al. (2007) ont montré également dans une étude sur la régénération, qu’une
augmentation du couvert arboré améliore indirectement la probabilité de la régénération des
semis de Pinus radiata en empéchant 1’établissement et la croissance des arbustes jouant le
role d’une végétation compétitrice d’une part ou en modifiant les caractéristiques du microsite

tel que les régimes de I’humidité du sol et la température de 1air.

1.2.4 Balance compétition-facilitation

La mise en évidence d’interactions entre plantes est rendue délicate par la superposition
d’effets antagonistes. Ainsi, compétition, facilitation et allélopathie se superposent dans le

bilan qui peut étre fait de I’état ou de la distribution des individus & un moment donné.
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Les interactions entre les organismes ont toujours eu lieu dans des milieux ou les processus
abiotiques et biotiques sont complexes mais généralement étudiées isolement. Cependant,
facilitation et compétition n’agissent pas d’une maniere isolée dans la nature, mais par contre
au sein de la méme communauté et de la méme espece ce qui sera a 1’origine des effets
complexes et variables.

L’importance de ces deux processus dans la structuration de ces communautés est
variable selon 1’espace et le temps et soumise a certains facteurs tel que les différents stades
de vie de la plante (Chapin et al. 1994, Pugnaire et al. 1996), physiologie des especes en
interactions (Callaway et Walker, 1997) et D’intensité du stress abiotique (Bertness et
Callaway, 1994).

*Gradient du stress abiotique et balance entre compétition-facilitation :

Bertness et Callaway (1994) ont été les premiers a émettre 1’hypothése que la balance entre
compétition et facilitation variait le long des gradients de stress et de perturbation, la
facilitation serait le mécanisme dominant dans les communautés fortement
stressées/perturbées alors que la compétition dominerait surtout dans les milieux productifs et
stables. Certaines ¢tudes non expérimentales ont indiqué que les effets de la compétition sont
plus forts dans les années humides et fraiches alors que ceux facilitatifs sont dominants dans
les années seches et chaudes (Fuentes et al. 1984; De Jong et Klinkhamer, 1988; McClaran et
Bartolome, 1989; Belsky, 1994; Pugnaire et Lazaro, 2000).

*Stade de vie et balance entre compétition-facilitation :
Les stades de vie (graines, semis, juvéniles, adultes pré-producteurs, adultes producteurs,
adultes sénescents) peuvent influencer les interactions entre les espéces végétales. La taille et
la densité des plantes augmentent en fonction de 1’évolution d’un stade a un autre ce qui leur
confeére une capacité compétitive importante (Goldsmith, 1978; Keddy and Shipley, 1989).
Sous différents milieux, y compris le climat méditerranéen (Fuentes et al. 1984), la balance
entre compétition et facilitation est soumise aux différents stades de vie du bienfaiteur et du
bénéficiaire. En effet, les effets positifs des plantes nurses sont forts lorsque les bénéficiaires
sont jeunes et petits. Lorsque les bénéficiaires sont plus agés et plus grands, les interactions
compétitives peuvent finir par dominer et méme causer la mortalité des bienfaiteurs. Kellman
et Kading (1992) ont montré que la force des interactions de facilitation dépend de I’age des
plantes nurses. En effet, la densité des semis et des gaulis de Pinus strobus et Pinus resinosa

¢taient importantes sous des canopées matures de Quercus rubra agés (>35 ans). Cependant,
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cet effet de facilitation a disparu sous des jeunes arbres de Q. rubra (>35ans) et aucun

établissement de P. strobus et P. resinosa n’a été observé.

I.2.5 Conclusion

La combinaison complexe entre les interactions négatives (compétition, allélopathie)
et positives (facilitation) intervenant entre les plantes est fréquente dans la plupart des
communautés et des biomes (Callaway, 1995). Ces interactions peuvent se décrire selon le
modele du Stress Gradient Hypothesis proposé par Bertness et Callaway (1994) selon lequel
les interactions sont de nature compétitive dans un milieu ou le stress est faible (typiquement
zone tempérée) ou facilitative dans le cas des milieux a stress élevé (milieu méditerranéen).

En effet, I'importance des interactions plante-plante semble varier en fonction de
I’hétérogénéité de I’environnement (Hartgerink et Bazzaz, 1984; Kitzberger et al. 2000,
Tielborger et Kadmon, 2000; Beckage et Clark, 2003), I’intensit¢ du stress abiotique
(Bertness et Callaway, 1994), stade de vie, taille, la physiologie des espéces en interaction
(Callaway et Walker, 1997; Holmgren et al. 1997, Rodriguez-Garcia et al. 2011) ou encore lié
a I’herbivorie.

La régénération naturelle est un phénomene imprévisible et trés complexe ; sa réussite
nécessite la compréhension des différentes interactions qui existent entre 1’espéce considérée
et son environnement et I’ensemble des €tres vivants qui interagissent avec elle et partagent
son espace de vie. Cependant la connaissance de la biologie et de I’autoécologie de I’espece
est aussi primordiale.

Dans la partie suivante, nous identifions de fagon détaillée 1’espece « Pin pignon » dans son

environnement méditerranéen
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I.3 Présentation de I'espéece

[.3.1 Taxonomie

Le Pin pignon ou Pin parasol (Pinus pinea L.) appartient a la famille des Pinacea (sous
famille des Pinoidae).
Debazac (1977) divise le genre Pinus en deux sous-genres : Strobus et Pinus.
Le sous-genre Pinus est a son tour divisé en 6 sections dont la section Pinea comprenant
uniquement 1’espéce Pinus pinea L. Cet auteur signale que certains caractéres comme la
graine a coque dure, a aile courte, les trachéides transversales a parois minces et sans
ornementation rapprochent cette espéce des pins de la section Panyans. Cependant, les
bractées et €cailles des cones ou euphylles décurrentes et les cones a maturation trisannuelle
justifient son classement distinct.

Gaussen (1960), classe P. pinea avec la sous-section cembroides et dans la section
Panyanoides. Enfin Little et Critchfield (1969) considére cette espece comme la seule
appartenant a la sous-section Pinea (section Ternatae Loud, sous-genre Pinus). La position

taxonomique du pin pignon est la suivante (Gaussen et al. 1982 et Ozenda, 1991) :

Embranchement : Spermaphytes
Sous Embranchement : Gymnospermes
Classe : Coniféropsidae
Ordre : Coniférales
Famille : Pinaceae
Genre : Pinus

Espece : pinea

Néanmoins, il existe une variété de pin pignon appelée ‘fragilis’ Duhamel. (Syn. Pinus pinea
L. var. fragilis hort.) qui produit des graines a coque fragile. Les différences entre les graines
a coque fragile et celles a coque normale concernent leurs dimensions et leur poids. Les
premicres sont couvertes d’une poudre noire qu’on peut difficilement enlever (Ammannati,
1989 cité par Agrimi et Ciancio, 1994). Une autre forme ornementale naine, Pinus pinea var.
correvoniana Hornib, a été également signalée par Vidakovic (1991).

Mirov (1967) considére P. pinea comme une espece isolée des autres especes
méditerranéennes et difficile a classer vu son incompatibilité au croisement avec tous les

autres pins.
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1.3.2 Hypotheses sur la phylogénie et I'origine de I'espece :

Les hypotheses actuellement formulées sur la phylogénese de P. pinea sont nombreuses.
Selon Klaus (1989), cette espece appartiendrait au groupe de Pins méditerranéens au sens
strict (les pins des cotes méditerranéennes sont P. canariensis, P. halepensis, P. brutia, P.
pinaster, etc.) qui sont compris dans le sous-groupement Diploxylon, dont P. pinea partagerait
vraisemblablement 1’origine.

Francini (1958), qui a étudié en détails les caractéristiques des premiers stades du
développement phénologique, a avancé I’hypothese selon laquelle P. pinea serait une espéce
d’origine eurasiatique qui se serait développée au tertiaire dans un climat tempéré chaud et
humide et qui aurait migré, ultérieurement, dans la région méditerranéenne ou elle est restée

pendant tout le quaternaire, s’adaptant sans changer ses caractéristiques essentielles.

1.3.3 Aspects génétiques:

Le pin pignon est une espeéce qui présente un faible niveau de diversité génétique. En effet,
Austerlitz et coll (1999, cité par Khaldi 2009) ont rapporté que sur 213 especes forestieres
¢tudiées sur le plan de la diversité génétique mesurée a 1’aide de la valeur de diversité
génétique de Nei (H), le pin pignon est considéré comme étant I'une des especes qui
présentent les plus faibles valeurs de H. Il est classé dans cette catégorie avec d’autres especes
telles que Pinus radiata, Pinus resinosa, Pinus torreyana.

Cette diversité est tres loin de celles d’autres especes forestieres telles Picea glauca, Robinia

pseudoacacia et Pinus sylvestris qui sont trés diversifiées sur le plan génétique.

Bien qu’il existe des différences morphologiques notables au sein des peuplements de pin
pignon, tous les travaux de recherche qui ont ét¢ menés dans le but de caractériser les
différentes provenances ou écotypes, n’ont pas pu démontrer de variabilité génétique pour
cette espece. Une analyse caryotypique comparée entre Pinus pinea L. et la variété ‘fragilis’ a
montré qu’elles ont le méme nombre de chromosomes (n=12) et que leurs caryotypes
présentent une grande analogie (Macchia, 1973). L’hypothése que le caractére « coque
fragile » est un caractére mendélien simple controlé par un couple d’alleles est confirmée
(Agrimi et Ciancio, 1994). En effet, I’existence de cette variété serait attribuée a une mutation
génétique (Fady et coll. 2004).

De méme la voie iso-enzymatique du pin pignon n’a abouti a aucune différenciation par cette

voie (Fallour et coll, 1997; cité par Khaldi, 2009).
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1.3.4 Aire de répartition

Aire naturelle: 1’aire d’origine du Pin pignon n’est pas définissable avec certitude. Il
s’estime généralement qu’il est presque impossible de distinguer les stations d’origine des
stations d’introduction, en raison de la considérable diffusion de 1’espeéce dans le temps
(Rikili, 1943 ; Francini, 1958).

De ce fait les hypothéses concernant son origine sont nombreuses et variées. Francini (1958),
a avancé I’hypothese selon laquelle P. pinea serait une espéce d’origine eurasiatique qui se
serait développée au tertiaire dans un climat tempéré chaud et humide et qui aurait migré,
ultérieurement, dans la région méditerranéenne ou elle est restée pendant tout le quaternaire,
en s’y adaptant sans changer ses caractéristiques essentielles.

La répartition géographique du Pin pignon semble étre soumise a I’impact humain vu son
importance économique. En effet, cette espéce anciennement nommée Pinus domestica a été
largement plantée pour la production des graines autour de la Méditerranée tout au long des
temps historiques par les Grecs, les Romains et les Arabes.

Les foréts de pins pignon ont donc été coupées puis l'arbre a été réintroduit comme plantation
et comme espéce nouvelle dans de nombreuses régions cotieres. Ceci a fortement modifié sa
distribution et a rendu impossible de différencier les zones ou il avait poussé naturellement de
celles ou il avait été planté en tant qu'espece non autochtone. Les excursions de Feinbrun
(1959) et les données paléobotaniques (un cone de pin pignon a été trouvé dans les dépots du
pliocéne pres de Malaga-Espagne) ont permis de conclure que les populations ibériques,
turques sont naturelles (voir Agrimi et Ciancio, 1994).

Rikili (1943) en accord avec Eig (1931), soutient que 1’aire d’origine se trouve dans le
bassin méditerranéen occidental en particulier dans la Péninsule Ibérique ou se trouvent les
peuplements naturels les plus étendues, et ou il atteint I’altitude la plus élevée au dessus du
niveau de la mer. Les pinédes les plus étendues se trouvent dans les régions les plus chaudes
de I’Andalousie, de I’Algarve et du Portugal Occidental, mais aussi dans le plateau
montagneux inférieur des deux Castilles. D’importantes pinédes poussent entre la baie de
Cadix et I’embouchure du Guadalquivir.

Toutefois, les rares apparitions du pin pignon en Méditerranée orientale correspondent, le plus

souvent, a des introductions relativement récentes (Rikili, 1943).

En Afrique du nord, le pin pignon n’existe pas actuellement a 1’état spontané. Toutefois, cette

absence ne s’explique pas facilement, étant donné sa diffusion dans la méditerranée
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occidentale et la présence en Berbérie de toutes les autres espéces euro-ibériques (Sbay,

2000). Apparemment, il s’y serait développé au cours du tertiaire, a la fin de I’oligocene.

Aire de répartition actuelle : La superficie totale couverte par le Pin pignon dans le
monde est estimée a 600 000 ha (75% en Espagne, 9% au Portugal, 8% en Turquie, 7% en
Italie, 3% en Tunisie, 0,5% au Maroc et le reste en Grece, Liban, Algérie et en France).

L'aire de diffusion de P. pinea comprend la région méditerranéenne septentrionale, de la
péninsule Ibérique a I'Anatolie jusqu'aux cotes méridionales de la mer Noire, ou, dans certains
secteurs, l'espece est probablement indigene (Rikli, 1943; Critchfield et Little, 1966). Cette

aire est illustrée dans la figure (10).

< En Turquie, les peuplements naturels couvrent de vastes zones prés de la mer de
Marmara, de la mer Egée, en Turquie méridionale et sud oriental (Anatolie, régions de
Kozak et de Smyrne).

¢ En Gréce, Pinus pinea pousse dans les régions suivantes : iles de Créte, les iles
Egéennes, les iles loniques et la région de Marathon (Sibthorp et Smith, 1813;
Romanas, 1989)

< En Italie, ’espece est répandue surtout le long des cotes, surtout le long du littoral de
la Toscane et du Latium.

< En France, le Pin pignon constitue des petits peuplements plus ou moins réguliers. Ils
sont rarement spontanés. En général, il s’agit de peuplements d’origine sub-
spontannée ou artificielle (Perrin, 1954). Les peuplements sont presque purs ou mixtes
avec le pin maritime (Palayson, le Muy, Col du Rouet, Vallescure) (Debazac, 1977).
On le trouve jusqu’a une altitude de 400-600m (CEMAGREF et O.N. F 1987).

«» En Espagne, il occupe la plus grande superficie avec un peu plus de 442.000 ha, dont
a peu pres 200.000 ha d’origine naturelle. Le Pin pignon, qui se trouve ici dans son
aire optimale, ne dépasse pas 1000 m d’altitude. En Andalousie, il pousse au niveau de
la mer; dans les régions centrales il s’approche de sa limite écologique en se
mélangeant au pin maritime, tandis qu’en basse altitude, il se mélange au pin d’Alep
(Gonzales Vasquez, 1947 cités par Agrimi et Ciancio, 1993).

s Au Portugal, la surface totale du pin pignon est de 70000 ha, dont 60% a peu pres

poussent dans le département de Setubal (Vacas De Carvalho, 1989) ou les

peuplements de pin pignon occupent une surface de 32090 ha (Alpuim, 1989).
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L’introduction du pin pignon en Afrique du nord est relativement récente. Certains auteurs

n’excluent pas I’hypotheése de sa présence dans le passé a 1’état spontané (Pavari, 1955;

Feinbrun, 1959).
¢ En Tunisie, le pin pignon occupe actuellement 20000 ha environ sur les dunes
littorales, dans les subéraies dégradées et dans le maquis (Aloui, 1988). 11 a été utilisé
pour la premiere fois en 1904 sur les dunes du Rimel (Bizerte) et dés 1930 a Dar
chichou (Cap Bon) et Tabarka. Vu sa trés grande plasticité vis-a-vis du sol, il est
utilisé comme essence principale dans les reboisements de fixation des dunes littorales
du Nord-Ouest, Nord et Est de la Tunisie (Tabarka ; Saouania ; Nefza ; Sidi Mechreg ;
Kef Abbed Sejenane ; Bechateur ; Oued Damous ; la Corniche ; Rimel ; El Azib ; Ras
Djebel, Raf Raf, Ghar El Melh, Cap Bon) et dans des reboisements de production.

< En Algérie, les plantations de Pin pignon ont été réalisées entre 1935 et 1974, a
Meurdja, a Bainem et a Meslong. Les reboisements récents sont surtout localisés sur
les dunes de Bon Achira, dans I’Est et le Nord-Est de Mostaganem, pres de Sidi
Lakhdhar, ou le Pin pignon est mélé au Pin d’Alep et a quelques Eucalyptus (Letreuch
Belarouci, 1991).

% Au Maroc, les plantations de pin pignon ont ¢té réalisées principalement au nord du
pays, le long de la cote. Les reboisements récents sont surtout localisés dans la région
de Tanger, Larache et Tétouan (Sbay, 1995).

¢ Au Liban, on estime que les peuplements sont d’origine artificielle (Post, 1933;

Bouvarel, 1953; Berjaoui, 1952).
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1.3.5 Caracteres botaniques :

Le Pin pignon est un arbre a port typiquement ‘“ en parasol ’. Il peut atteindre une
hauteur de 30m et plus de 6m de circonférence (Tornatora, 1887). Son fiit est cylindrique,
rectiligne et se divise rapidement en branches presque d’égale importance (photo 1). Les

arbres perdent les branches les plus basses par ¢lagage naturel.

photo 1: Peuplement de Pin pignon au nord de la Tunisie (2010)

Sa longévité peut atteindre 200 a 250 ans, mais dans quelques régions elle peut

dépasser 400 ans comme 1’avaient signalé Gonzales Vasquez (1947) et Feinbrun (1959).
La croissance est monocyclique avec les rameaux primaires d’un gris verdatre.

Le rhytidome, initialement écailleux est brun rouge, devient crevassé et se divise en

grandes et longues plaques d’un gris assez clair de couleur rouge cannelle a I’intérieur.

Les aiguilles, d’un vert glauque, réunies sur les rameaux sont généralement fasciculés
par deux. Elles sont longues de 10 a 20 cm et épaisses de 1,5 a 2 mm (photo 2). Elles sont
flexibles et dentelées, et ont un apex pointu souvent jaunatre. Elles tombent la 3°™ ou la 4°™

année.
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photo 2: Aiguilles de Pin pignon (2010)

Les bourgeons sont cylindriques, pointus, avec des écailles réfléchies, d’un brun clair,

frangées de blanc ; ils ne sont pas résineux (photo 3).

photo 3: Bourgeons males de Pin pignon

http://www .lessources-cnb.be/photos/regne-vegetal/spermatophytes/gymnospermes/pinus-

pinea-02.jpeg (consulté en 2011)

Le systéme racinaire du Pin pignon poussant sur des sols sableux comprend d’abord
un pivot avec peu de racines latérales; ces dernieres colonisent les couches les plus
superficielles du sol en se développant surtout horizontalement. Ces racines latérales se
subdivisent plus ou moins dichotomiquement donnant finalement naissance a un ample
systeme d’exploration du sol, complexe et multistratifié¢ (Filigheddu, 1962; Padula, 1968;
Profili, 1993).
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Les arbres, monoiques, forment des inflorescences cylindriques. L’époque de floraison

est comprise entre mai et juin.

Les chatons males sont placés a la base des rameaux de 1’année. Ce sont des
inflorescences cylindriques, jaune verdatre teinté de brun, formés d’écailles imbriquées, avec
de nombreuses ¢tamines, chacune avec deux sacs polliniques; les microsporophyles
commencent a se différencier en automne. La période de pollinisation est comprise entre avril
et juin avec un maximum au mois de mai, c'est-a-dire beaucoup plus tard que le maximum de
pollinisation du pin d’Alep et du pin maritime. Apres la dispersion du pollen, les chatons

sechent et tombent.

Les macrosporophylles sont terminaux ou sub-terminaux. Ils prennent la forme d’un
cone ligneux dans lequel les écailles qui portent les ovules et les bractées couvrantes sont
indépendantes. Les macrosporophylles apparaissent au milieu de I’automne ou au début de

I’hiver. Les écailles des inflorescences femelles s’ouvrent en mai.

En avril de la premicre année, les conelets sont encore petits (environ 20 mm de long),
et pédonculés ; ils ont des écailles a ombilics hérissés non mucronés. La deuxieéme année, ils

atteignent la dimension d’une noix et la troisi¢éme année, leur taille définitive.

Les cones sont solitaires (rarement réunis par 2 ou 3), arrondis, ovoido-coniques, de 8
a 14 cm de long, de 7 a 10 cm de large, ils ont des écailles en écusson renflé, a ombilic peu

saillant (photo 4).
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photo 4: Cones verts (a) et mars (b) de Pin pignon
http://www.planfor.fr/achat,pin-parasol,84.FR  http://www.gbprovence.com/arbres_des_collines.htm
(Consulté en 2011)
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Les graines, grosses a coque ligneuse sont groupées par deux a la base de chacune
des écailles (photo 5 et 6). Les graines mirissent a I’automne de la troisiéme année, leur

production est abondante seulement tous les 3 — 4 ans.

photo 5: Graines de Pin pignon photo 6: Pignon

(http://isaisons.free.fr/pinus%20pinea.htm) http://www.suitel101.fr/view image.cfm/117192

(Consulté en 2011)

1.3.6 Ecologie du Pin pignon :

Le Pin pignon est une espece héliophile par excellence et exige une pleine lumicre. Sa

diffusion est liée au climat chaud et lumineux des cotes méditerranéennes (Boisseau, 1993).

1.3.6.1 Cadre phytoclimatique

Selon la classification d’Emberger, 1’aire de distribution de Pinus pinea L. comprend les
bioclimats humide et sub-humide des types tempéré et froid (Quézel, 1980). La croissance est
moindre dans les bioclimats semi-arides (tel celui de l'Alentejo, du centre et sud-est de
'Algarve) et dans les types froids et trés humides des montagnes du nord et du centre du
Portugal.

En Espagne, P. pinea a une aire disjointe. On le rencontre plus fréquemment dans la sub-
région authentiquement méditerranéenne subtropicale et dans la région méditerranéenne
subnémorale tempérée trés seche, ces deux sous-types correspondant aux secteurs
biogéographiques onubo-algarbiense, manchois et castillan-duriense. Les peuplements sont
moins nombreux, mais cependant abondants, dans la sub-région méditerranéenne
subnémorale moins seéche et moins froide et dans la zone contigué némorale
subméditerranéenne. P. pinea est plus rare dans les régions intermédiaires méditerranéennes

et nemoroméditerranéennes. Les facteurs limitants sont essentiellement de nature thermique,

46



tandis que les stations les plus favorables sont caractérisées par des conditions écologiques

intermédiaires (Montero, 1989).

1.3.6.2 Tempérament :

Le Pin pignon est une espece thermophile, relativement xérophile et héliophile, bien que ses
exigences puissent étre atténuées dans les peuplements irréguliers (De Philippis, 1957 ;
Ciancio et al. 1986). Selon Pavari (1954) la diffusion de P. pinea est liée au climat chaud et
lumineux des cotes méditerranéennes, dont cette espece ne s'éloigne pas beaucoup. A I'état

isolé, on le trouve aussi, a titre ornemental, dans des climats plus froids.

1.3.6.3 Les précipitations :

Le pin pignon peut se développer dans des régions ou les précipitations comprises
entre 550 et 1500 mm/an au sens de Gaussen, cité par Labadi (1983). L’exces d’humidité lui
est défavorable en particulier sur des sols mal drainés et marécageux. Il peut supporter une
période de sécheresse de 3 a 4 mois : I’émission d’un trés long pivot aux premiers stades de
son développement lui permet d’atteindre 1’humidité des couches les plus profondes du sol.

Le houppier intercepte 28% de la pluie qui se subdivise en deux fractions : 97% se
répartit trés uniformément sur le sol par égouttement a travers le houppier et 3% s’écoulent le
long du fit. Cette seconde voie de passage de la pluie a travers le peuplement assure au sol

pres de la souche une alimentation hydrique supérieure (Rapp et Ibrahim, 1978).

1.3.6.4 Les températures
Le pin pignon est une espece exigeante quant a la température, il se rencontre dans les limites

thermiques correspondant aux valeurs suivantes :

e Température moyenne annuelle de 10 a 18°C ;
e Température moyenne minima (m) du mois le plus froid (-2°C a 7°C) ;

e Température moyenne maxima (M) du mois le plus chaud (27°C a 32°C).

L’espece est surtout sensible aux minima absolus de température dont I’intensité des effets
varie avec la latitude, I’exposition, la distance a la mer, la période a laquelle ils se produisent
et 1’état physiologique des arbres (Giordano, 1967). L’humidité atmosphérique élevée
aggrave, les effets négatifs des basses températures, et elle peut engendrer le rougissement des

pousses ainsi que le dessechement d’une grande surface de la pinéde.
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1.3.6.5 Les roches et les sols

Le pin pignon affectionne essentiellement les substrats sableux et les roches siliceuses
friables. Il apparait également sur les dolomies et sur les arénes dolomitiques (Quézel, 1980).

En général, il préfere des terrains sableux et frais pouvant contenir jusqu’a 30% de
calcaire ce qui explique sa large diffusion sur les dunes littorales et son utilisation dans leur
fixation (Poupon, 1970). Djaziri (1971) a constaté qu’en Italie méridionale, cette essence est
frugale, supportant les sols calcaires, les sols lourds et méme ceux présentant des taches de
pseudogley. Il refuse uniquement les sols marécageux, compacts ou excessivement argileux
(Pavari 1931, 1954).

Les caractéristiques physiques du sol revétent une plus grande importance que les
caractéristiques chimiques. Indifférent au pH (compris entre 4 et 9), il supporte jusqu’a 50%
de calcaire total et jusqu’a 15% de calcaire actif (CEMAGREF, 1987).

En Tunisie, Dimanche (1988) a préconisé les sols susceptibles d’étre boisés en pin pignon.
Trois types de sols ont été décrits par cet auteur dans la région de Kroumirie et Mogods :
e Sol brun érod¢ sur argile hydromorphe avec pseudogley entre 40 et 80 cm de
profondeur.
e Sol brun lessivé, plus au moins érod¢, sur argile hydromorphe peu humifere.
e Sol avec présence d’argile vers 50 cm et de pseudogley a 40 a 70 cm, puis marneux
colluvions marno-calcaire en profondeur.
L’auteur ajoute que la salinité de 1’eau de la nappe phréatique est un facteur limitatif pour
I’espece le long des cotes sableuses. Il peut donner lieu a des conditions de stress hydrique

provoquant le desséchement des tissus foliaires.

1.3.6.6 Utilisations
Le pin pignon est planté généralement pour trois raisons :

*Reboisement de protection : il joue un role extrémement important dans la lutte
contre 1’érosion dans les régions montagneuses et dans la fixation des dunes littorales grace a

son systéme racinaire généralement treés bien développé (Sbay, 2007).

*Production ligneuse : dans les stations fertiles le pin pignon peut produire jusqu’a
7,5 m’/ha/an. Les reboisements de production ligneuse doivent se limiter aux zones
bioclimatiques humides et subhumides sur terrains fertiles (Sbay, 2007). Il est comparable aux
especes de pins les plus connus. En effet, les résultats obtenues par Abdallah 1999 in Khouja
2006 a partir des essais de comparaison d’especes installées en Tunisie, ont révélé des
productions intéressantes de I’ordre de 7 ,4 m’/ha/an et de 8 m’/ha/an respectivement sous
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bioclimat humide et subhumide concurrengant nettement celles obtenues par d’autres especes
reconnues tres productives telles que le Pin radiata ou le Pin maritime. En ce qui concerne la
production de bois fort, I’accroissement moyen est de 3 4 4m>/ha.an dans des peuplements du
nord de I’Ttalie (Mercurio, 1989, cité par Djaziri, 1971) et peut atteindre 7 & 8m’/ha.an dans
des conditions écologiques tres favorable (Ciancio, 1968, cité par Djaziri, 1971).

En Tunisie, ’accroissement moyen de nombreux peuplements de différents ages et

densités varie entre 3.4 et 8m>/ha.an (Djaziri, 1971).

Du point de vue anatomique, il y a peu de différences entre le bois de Pinus pinea L. et
celui des autres pins, il ressemble beaucoup au bois de Pinus pinaster mais avec des canaux

résiniferes plus gros (Loulou, 1987).

*Production fruitiere : Mutke et al. (2005) ont montré qu’actuellement, la valeur de
Pin pignon vient essentiellement de sa production de pignes et non pas du bois.

La production en cone se situe en moyenne autour de 2 a 3t/ha/an (Mercurio , 1989, cité par
Djaziri 1971). En Tunisie, elle est de 1.4 et 1.9 t/ha/an a Bizerte et Sedjnane respectivement
avec des moyennes de 15 kg/ha/an de graines et 3 kg/ha/an d’amandes (Belkhouja, 2001).

En Tunisie, dans les peuplements agés de 20 a 50 ans, la production de pignes varie de 50 a
250kg/ha (Aloui, 1988).

Selon I’office du développement du Nord-Ouest (2004), le potentiel national de

production de pignes pourrait atteindre 160 tonnes de pignes/an, en tablant sur une production
moyenne de 200 kg de cones/ha/an, ce qui équivalent a 40 kg de graines ou encore 8 kg de
pignes/ha/an.
Pour un prix moyen de 40 D/kg, la valeur de cette production est évaluée a 3,2 Millions de
Dinars, ce qui serait supérieur aux recettes de ventes du bois pour I’ensemble du pays. Ce
potentiel n’est jamais atteint, il est réduit a cause des récoltes effectuées en délit, longtemps
avant la maturité des cones.

Selon Mutke et al. (2005), la production en cones est de I’ordre de 35 000 et plus au
moins 170 000 tonnes par an, respectivement en Espagne et dans tout le bassin méditerranéen.
D’ou une production moyenne en graines avec coque aux alentour de 6 000 tonnes an™' en
Espagne variant généralement entre 4 000 et 11 000 tonnes an™ et d’environ 30 000 tonnes

an’' A travers le monde.
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1.3.7 Biologie du Pin pignon

1.3.7.1 Reproduction

La reproduction débute vers I’age de 8 a 20 ans selon les peuplements (Veechi, 1980).

La fécondation a lieu en avril de la seconde année. La maturité du fruit, sa déhiscence et la
chute des graines ont lieu en septembre de la troisiéme année.

Ainsi il faut noter I’existence, sur la méme branche, de cones des trois générations (Khaldi,
2009). La majorité des pins présente un cycle de reproduction qui couvre trois années civiles
(Sarvas 1962, Owens et Molder 1984, Owens et Blake 1986, Fletcher 1992, Philipson 1997).
Toutefois, le pin pignon a un cycle de quatre ans, contrairement aux pins noir, maritime et
sylvestre. La pollinisation a eu lieu au printemps n+1 mais le développement du tube
pollinique et de I’ovule sont interrompus pendant deux ans, si bien que la fécondation et la

maturation de I’embryon ne se produisent qu’au cours de 1’année n+3 (Owens et Blake, 1986;

figure 11).
Initiation floral i Pollinisati i Dormance et ralentissement du : Fécondation et
nitiation tlorale : ollinisation P4 i : ;
té/automne printemps i développement du tube pollinique § maturation de

i etde ’ovule (2 ans) i I’embryon (n+3

(Année n) Année (n+1) Année (n+2) { Année (n+3)

Figure 11: Représentation chronologique du cycle de reproduction du Pinus pinea (Owens et al.

2006)

La fructification commence des 1’age de 15 a 20 ans, mais la production de graines n’est
abondante que tous les 3 ou 4 ans seulement (parfois 5 ou 6).

Une corrélation positive a été mise en évidence entre les pluies du bimestre février-mars de la
premiére année, et la production de cones pendant 1’automne de la troisieme année. Par
contre, la pollinisation du gamétophyte féminin et la production consécutive de cones ne sont
pas particulierement influencées par la pluviosité pendant la période de floraison (Pozzera,
1959).

Les graines mirissent pendant 1’automne de la troisiéme année. Les cOnes s’ouvrent au
printemps suivant et restent plusieurs années sur les rameaux. La production en graines suit
une courbe ascendante jusqu’a 90 ans puis décroit sensiblement vers 1’age d’un siecle

(Veechi, 1980).
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I.3.7.2 Germination

Les premicres plantules de Pin pignon apparaissent a la fin septembre, aprés les
premiceres pluies automnales (figure 12).
Vabre-Durrieu (1956 in Agrimi et Ciancio 1993) classe le Pin pignon parmi les especes a
graines sans dormance.
Le pouvoir germinatif des graines varie entre 70 et 90% et leur longévité est de 4 a 6 mois en
moyenne et peut se prolonger plus d’un an lorsqu’elles sont conservées au froid sec.
La levée s’effectue 1 a 5 semaines apres I’ensemencement effectué en septembre ou au
printemps.
Les températures optimales pour la levée varient de 16 a 19°C, et les températures supérieures
a 25°C ou inférieures a 10°C arrétent le processus de germination. La germination n’a pas lieu
en été car, pendant cette saison, les températures moyennes dépassent 20°C, influant sur
I’aridité du substrat ; des températures dépassent 25 a 28°C pendant dix jours amenent les
graines a un stade de repos qui ne cesse qu’au retour de conditions thermiques favorables. En
hiver, la germination est réduite par des températures comprises entre 10 et 15°C.
Une humidité du sol de 15 a 25% assure une bonne germination (Ferrrari, 1950 ;
Boncompagni, 1952 Magini, 1955), alors qu'un exceés d’humidité la ralentit (Loisel, 1976).
L’absorption d’eau par des graines stratifiées a 4°C provoque 1’activation des enzymes qui
accélerent la germination. La stratification a basse température provoque une légere activation
de la synthese protéique.
Les conditions de la germination ont toutefois une influence sur la levée. Des études ont
montré, par exemple, que des concentrations élevées de CaCO3 (20 a 40%) et un pH bas (4-5)
ont défavorablement affecté le pourcentage de germination et 1’activité enzymatique
respiratoire (Muscolo et coll, 2007, cité par Khaldi, 2009).
Le stress au PEG a également causé des effets nuisibles sur des graines de pin pignon ;

I’augmentation du potentiel osmotique a inhibé la germination.
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Figure 12: Processus de germination de la graine de Pin pignon

(Source: Encyclopédie Imago Mundi, http//www.cosmovisions.com/gymnospermesDeveloppemen
.htm (consulté en 2012))

(1) : pénétration de I’eau par I'ancien micropyle de I'ovule, gonflement et éclatement de ses
enveloppes. La radicule placée juste en face de cet orifice (micropyle) le franchit sous forme d’un
petit axe qui s’allonge peu a peu verticalement dans le sol. (ll) : la tigelle croit en sens inverse et
arrive a s’élever au dessus du sol en entrainant avec elle tout le reste de la graine, enveloppes et
endosperme. (lll) : 'endosperme entourant le cotylédon a la fagon d’un petit capuchon qui lui est
intimement adjacent, est peu a peu digéré et passe directement dans ces cotylédons assurant la
nutrition de la plantule. (V) : disparition compléte de I’endosperme, les cotylédons s’étalent a I’air
sous la forme d’une rosette de 10 a 12 feuilles ; tout ce qui reste de la graine (enveloppes et
pellicule endospermique) tombe sur le sol. (V): la tigelle cesse de s’allonger et le bourgeon
terminal ou gemmule se développe et assure l'allongement de la tige (la tige hypocotylée
provenant du développement de la tigelle et la tige épicotylée engendrée par la gemmule).

(R : radicelles, end : endosperme, tég : téguments, c : cotylédons).

[.3.7.3 Croissance

Le pin pignon développe généralement un verticille par an. Il est trés rare qu’il en
développe plus a I’instar d’autres pins tels que Pinus radiata et Pinus pinaster Sol.
L’allongement de la pousse survient principalement au printemps ; la croissance polycyclique

est rare chez les arbres adultes et si elle est présente, la deuxiéme unité de croissance est
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toujours plus courte que la premiére (Mutke et coll, 2003). La 2°™ vague de croissance est
sous le contrdle des conditions climatiques 1’aient permis, notamment la pluviométrie
estivale.

Le caractere monocyclique de la croissance de P. pinea se traduit par la formation
d’un seul cerne ligneux et d’un seul verticille de branches par an : la croissance en diametre
est prédominante en avril, I’allongement des pousses 1’est en mai et celui des aiguilles en juin-
juillet. L’activité du cambium se maintient pendant 8 mois (Cabanettes et Rapp, 1981).

En Tunisie on a relevé une durée de croissance allant de 90 a 170 jours (Poupon,
1970). La longueur des pousses y compris celle de la fleche, est assez constante dans les ¥4
supérieurs du houppier ; par contre, les branches se redressent rapidement au cours de leur
croissance car le bourgeon terminal de la fleche n’exerce qu’une faible dominance sur le reste
du houppier.

En Italie des études de Castellani (1978-1979) menées dans quelques pinedes cotieres de la
Ligurie et du Latium, indiquent que la croissance en diamétre se poursuit pendant toute
I’année. Toutefois I’accroissement mensuel moyen montre deux périodes de ralentissement :
décembre-février et fin-juillet-aolit, époques qui correspondent aux basses températures
hivernales et aux grandes sécheresses estivales. A I’inverse, il ya deux maxima de croissance :
en mai-juin et, surtout, en octobre; ces époques sont également celles des maxima de
précipitations.

Liphschitz et al. (1982, 1986) ont vérifié¢ I’existence, chez le Pin pignon, d’une période

d’inactivité hivernale.

1.3.8 Agents pathogenes du Pin pignon :

De nombreux organismes animaux et végétaux vivent dans les pinedes et certains d’entre eux
peuvent provoquer des dommages aux pins pignons s’ils proliférent. Cette prolifération est
subordonnée a 1’existence de conditions climatiques favorables au parasite et parfois a la

présence d’hdtes intermédiaires de son cycle.

I.3.8.1 Les insectes

1.3.8.1.1 Thaumetopoea pityocampa Schiff. (Lépidoptere Notodontidae) :
c’est I’insecte le plus répandue sur pourtour méditerranéen. Les dégats, méme s’ils sont

graves, ne causent pas la mort de I’arbre. La présence du parasite se manifeste par la couleur
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jaune rougeatre des aiguilles attaquées par les larves au début de 1’automne (Agrimi et

Ciancio, 1993).

1.3.8.1.2 Taumetopea wilkinsoni Tams (Lépidoptére Notodontidae):
en Israél, on peut observer les dégats qu’elle provoque surtout dans les jeunes plantations.

1.3.8.1.3 Pissodes validirostris Gyll (Coléoptere Curculionidae) : en
Italie et en Espagne, ce coléoptere provoque la destruction des cones. Il parasite les cones

femelles en les rendant stériles (photo 7).

http://www.insecte.org/forum/viewtopic.php?f=1&t=65220 (consulté 2012)

1.3.8.1.4 Pissodes notatus Fab (Coléoptére Curculionidae): cet insecte
affectionne les jeunes plantations et les arbres dépérissants (photo 8). Les adultes se
nourrissent des jeunes rejets. Les larves grandissent dans I’écorce ou dans le canal médullaire
des rameaux. La présence de 1’insecte est dénoncée par des symptomes non spécifiques : le
jaunissement suivi par le soudain brunissement des aiguilles, le manque d’émission des

pousses de mai, la fente de I’écorce avec écoulement de résine (Baronio et Butturini, 1988).

54



photo 8: Pissodes notatus Fab

http:/nl.wikipedia.org/wiki/Bestand:Pissodes_notatus 3 bialowieza forest beentree.jpg (consulté en

2012)

1.3.8.1.5 Dioryctria ssp. (Lépidoptere) :
*Dioryctria mendacella Stgr. (Lepidoptera : Pyralidae) : c’est un insecte qui s’attaque aux
cones, les conelets attaqués en début du développement de 2™ année voient leur croissance
immédiatement stoppée (photo 9). Leur couleur vire au brunatre ou noiratre, et ils se
Héme

dessechent. Les cones attaquées au milieu ou en fin de phase de croissance de année

présentent une couleur partiellement ou enti¢rement rouge a brun-foncé. Les trous d’entrée et
de sortie de la chenille sont également signalés par un important amas de résine mélé a des

déjections a la surface du conelet (Agrimi et Ciancio, 1993).

photo 9: Dioryctria mendacella Stgr

http://mi-curiosidad.blogspot.fr/2009/12/pissodes-validirostris-y-dioryctria.html (consulté en 2012)

*Dioryctria Pineae Stgr. (Lepidoptera : Pyralidae) : c’est un ravageur mineur des cones qui

sont caractérisé€s par des zones rougeatres plus au moins étendues a la surface et la présence
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d’amas jaunatre a rougeatre correspondant a de la résine mélée a des déjections liées entre

elles par de la soie (Agrimi et Ciancio, 1993)

1.3.8.1.6 Ernobius anatolicus (coléopteére) : a été signalé au Liban (Hanna

2003) comme ¢tant un agent responsable de dégats sur cedre et sur Pin pignon.

1.3.8.1.7 Lymantria dispar.: en Afrique du nord, en plus de leur hote
principal qui est le chéne liege (Qercus suber L.), ces chenilles s’attaquent en cas de
surpopulation a plusieurs autres essences forestieres dont le Pin pignon comme cela a été

observé dans la forét de Ain-Drahem (Ben M’hamed et coll, 2002, photo 10).

photo 10: Lymantria dispar.

http://www.animalpicturesarchive.com/view.php?tid=2&did=15433 (consulté en 2012)

1.3.8.1.8 scolytinae : parallelement, les scolytes sont des ennemis sérieux du
Pin pignon. Ils peuvent s’installer sur Pin pignon a I’instar de tous les coniféres existants en
Tunisie (Ben Jamaa et al. 2000) ; sept especes de Scolytinea ont été récoltées dans les pinedes
Tunisiennes dont principalement : Tomicus destruens, Orthomicus erosus et Pityogenes

calcaratus.

1.3.8.2 Les champignons :

1.3.8.2.1 Melampsora pinitorqua Rostr. : elle s’attaque aux jeunes semis de
P. pinea (Moriondo, 1951). L’infection se manifeste par le desséchement rapide des jeunes
pousses puis la mort des semis. Chez les semis les plus développés, au contraire, les pousses

tombent ou se déforment.
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1.3.8.2.2 Armillaria mellea (Vahl. ex Fr.) P. Karst (Pourridié, Agaric) :

il s’agit d’un agent de desséchement de P. pinea (Agrimi et Ciancio, 1993).

1.3.8.2.3 Sphaeropsis sapinea (fr.) Diko et Sutton: les principales
manifestations pathologiques dues a cette espece concernent 1’altération des cones, les
nécroses de la pousse apicale et des pousses latérales ainsi que la formation de chancres
causant une abondante exsudation de résine. L’infection se manifeste généralement sur des
arbres adultes, mais fréquente aussi sur les semis. Ce champignon attaque parfois les graines
en cours de germination. La fin du printemps s'est révélée étre la période la plus favorable a

Sphaeropsis (Magnani et Verona, 1968).

1.3.8.2.4 Cronartium flaccidum (Alb. et Schw.) Winter: rouille vésiculeuse
de I'écorce des pins, apparait sur les rameaux et sur les fiits avec des vésicules jaunatres. La
susceptibilité¢ de P. pinea a ce parasite dans les zones littorales de la Toscane est trés élevée.
Cependant, il n'existe pas d'indications d'attaques de cette rouille sur P. pinea en dehors de

I'ltalie (Moriondo, 1975).

1.3.9 Pin pignon et incendies :

Les incendies représentent un risque grave pour les pinedes, notamment pour celles qui sont
situées le long du littoral, ou la pression anthropique est particulierement intense. D’apres les
études existantes, tous les pins européens sont capables de résister au feu, cependant le degré
de résistance est variable d’une espece a une autre. P. canariensis, P. pinaster et P. pinea sont
considérées les plus résistantes en comparaison avec P. halepensis et P. radiata qui survivent

qu’a des faibles intensités de feu.

La résistance chez P. pinea au feu est expliquée par son écorce épaisse (Ryan et al. 1994)
notamment a la base du tronc et sa haute couronne dépourvue de branches basses. La
différence avec le pin d’Alep s’explique par le fait que les pins pignons de faible diametre ont
une épaisseur d’écorce a la base du tronc plus importante que celle des pins d’Alep de méme
diameétre.

Selon Pageaud (1991), pour une période d’exposition au feu bien déterminée, les températures
considérées létales pour les aiguilles de P. halepensis sont plus faibles en comparaison avec

celles détruisant les aiguilles de P. pinea.
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Une caractéristique unique parmi les pins, jusqu’a 90% de la canopée de P. pinea peut étre
brulée sans tuer les arbres. En effet, pour cette espece seule la partie du volume foliaire roussi

permet de juger de la survie de 1’arbre aux stress thermique.

I.4. Objectifs et hypotheses de la these

Dans le but d’une meilleure connaissance de la dynamique de la régénération naturelle du Pin
pignon (Pinus pinea) en Tunisie et I’identification de certains facteurs pouvant avoir des
effets sur la réussite de ce phénomene, nous avons élaboré cette étude. Elle s’intéressera a
expliciter I’effet de la lumiére en interaction avec la végétation du sous-bois et la litiere sur
I’établissement et la survie des semis de cette espece.

Ces différents aspects ont été étudiés a la fois in situ sur le terrain dans trois foréts du Nord de
la Tunisie et en conditions contrélées dans une expérimentation sous serre en partant des
hypotheses suivantes :

* la lumiére est essentielle a la régénération du Pin pignon, espéce connue pour sa
forte exigence en ce facteur. Notre étude a donc eu comme but la quantification de la lumicre
dans le sous-bois et I’étude de son effet soit directement sur I’établissement et la survie des
jeunes plants ou indirectement via le développement de la végétation du sous-bois (arbustes et
herbacées) ou la quantité de litiere.

* la litiere d’aiguilles de pin inhibe la régénération naturelle en agissant (1) comme
une barriere mécanique empéchant I’enracinement des semis et/ou (2) par allélopathie, en
diffusant dans le sol des composés chimiques toxiques.

Outre I’effet de la lumiére et de la litiere sur 1’établissement et la survie des semis,
nous avons complété notre étude de la régénération par la caractérisation de la structure des
peuplements échantillons du point de vue croissance et production fructifére, deux

phénomenes controlant également les possibilités de régénération naturelle.
Outre d’améliorer globalement nos connaissances scientifiques sur la régénération du

pin pignon, nous avons également porté une attention particuliere aux retombées techniques

en termes de gestion sylvicole.
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CHAPITRE II: Matériel et Méthodes

Dans cette partie je définirai en premier lieu le contexte géographique, climatique et sylvicole
2

qui définit le domaine de validité de 1’étude et en deuxiéme lieu la maniére avec laquelle j’ai

procédé a mes expérimentations sur terrain ou sous serre, quels paramétres j’ai mesurés et

comment.

I1.1 Répartition du Pin pignon en Tunisie

L’introduction du Pin pignon en Tunisie a eu lieu pour la premiere fois en 1904 dans la région
de Bizerte et en 1930 sur les cotes du nord-est dans le but de la fixation des dunes littorales
(Hasnaoui 2000). Les peuplements de Pin pignon en Tunisie occupent une surface voisine de
21 166 ha localisés dans les gouvernorats du nord (Jendouba, Béja, Bizerte et Nabeul, figure
13), avec 17168 ha (graphique 1) pour les gouvernorats de Béja (5245 ha), Jendouba (3063
ha) et Bizerte (8860 ha) (CNT-DGF-DGRST, 2005) et 3998 ha pour le gouvernorat de Nabeul
(Jalel, 2004). Quelques autres peuplements se trouvent en dehors de ces régions avec des
petites superficies, telle qu’une plantation de presque 100 ha dans la région de Mahdia
(Ghdhabna). Ces peuplements existent a 1’état pur ou mélangé avec d’autres essences telles

que le chéne liege, I’eucalyptus, le pin d’Alep et le pin maritime.

Nabeul
3998 ha (19%)

Jendouba
3063 ha (14%

Graphique 1: Répartition des superficies occupées par le Pin pignon dans les trois gouvernorats de

Jendouba, Béja, Bizerte et Nabeul (Source : CNT-DGF-DGRSAT. 2005)
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L’ensemble des données utilisées au cours de ce travail provient des placettes-échantillons
installées au niveau de trois peuplements de Pin pignon situés au nord de la Tunisie. Il s’agit
des foréts domaniales de Mekna (3°™ série) a Tabarka, d’Ouchtata (2°™ série) faisant parties
toutes les deux des dunes littorales de Nefza-Tabarka et finalement de Bechateur a Bizerte

(figurel4).
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Figure 13 : Aire de répartition des peuplements de Pin pignon en Tunisie (A) et précisément dans les quatre
gouvernorats : Bizerte (a), Béja (b), Jendouba (C) et Nabeul (d) (cartes élaborées a partir de I'inventaire DGF,

2005 ; dans Khaldi 2009)
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I1.2 Sites d’étude
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Figure 14: Carte montrant les trois sites d’échantillonnage dans des peuplements de Pin pignon au

nord de la Tunisie (Sghaier et al. 2011)

62




I1.2.1 La forét de Mekna (série 3)

I1.2.1.1 Situation géographique
La forét domaniale de Mekna (3°™ série) couvre 2504ha dont 368 ha de pin pignon (photo
11). Elle est située dans le gouvernorat de Jendouba, a cinq kilomeétres environ a 1’Est de la
délégation de Tabarka (36° 57 N, 8° 45°E) et appartenant a ’ensemble des dunes littorales de
Nefza-Tabarka. Cette forét se caractérise par une topographie relativement plane et une
exposition Nord-est. Elle présente une pente générale d’orientation SE-NO, qui permet de
passer de manicre tres régulicre de 150 m a la cote 0 du rivage sur une distance de 7km, et une
altitude moyenne de 12 m. Une grande partie de la surface de la partie centrale de la série se
trouve a une cote inférieure a celle des dunes du front de mer, ce qui les met notamment a
I’abri de l’influence des vents marins. Il existe de cette mani¢re un rideau de protection

naturel tres efficace (SCET-TUNISIE-BAFDER, période entre 1983-2006).

photo 1: Peuplements de Pin pignon de la forét de Mekna Il (2010)

I1.2.1.2 Climat et sol

L’ensemble de la série recoit environ 934mm/an de pluie. On remarque une faiblesse relative
des pluies au cours du printemps (21,5%), de 1’été (1,3%) et leur concentration en automne
(33,4%) et en hiver (43 ,7%) avec un maximum aux mois de janvier (162,2 mm) et Décembre
(154,5 mm) (tableau 1). La région est soumise a une période de sécheresse de 3 mois (Juin-

Juillet et Aolit) avec un minimum de presque 3 mm au mois de Juillet (Figure 15).
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Tableau 1: Moyennes pluviométriques mensuelles et annuelles (Source : INM, période d’étude

entre 2006 — 2010)

Mois Janv. j fév. J| mars || avr. sept. §| oct. }{ nov. J| déc. J| Pluviométrie
annuelle
(mm)

Pluviométrie §| 162,2 § 91,7 §| 115,5 )| 43,3 §{ 42,4 {1 5.7 || 3.3 33 116,3 § 107 § 154,5 934,1
mensuelle

moyenne

(mm)

L’humidité de I’air est importante a Tabarka : 78% en moyenne annuelle, et plus de 70% en

¢té ; le brouillard y est par contre rare (0,5 j/an), ainsi que la neige (1,5 j/an). Les vents sont

dominants et répartis sur toute I’année, de direction sud.

La moyenne annuelle des températures est de 18,8 °C. La moyenne annuelle des minima est
de 13,9°C avec Janvier, le mois le plus froid, et la moyenne des maxima est de 23.7°C avec
Juillet, le mois le plus chaud (tableau 2). Les journées de calme sont pratiquement

inexistantes ; les vents de secteurs S, SE et SW sont largement prédominants.

Tableau 2: Moyennes mensuelles et annuelles des températures (Source : INM, période d’étude

2006 —2010)

Mois Janv. fév. mars avr. mai juin juill aoilt sept. oct. nov. déc. Moyenne
annuelle

T° moyenne 11,9 12,3 13,7 17 20,5 23,3 264 263 23,7 208 164 132 18,8

((®)

Moyenne des 7.9 8 9 12,3 152 17,5 204 20,7 18,7 16,1 11,9 9,2 13,9

minima

Moyenne des 16 16,6 184 21,6 258 29 324 31,8 287 256 21 172 23,7

maxima

Selon la carte bioclimatique de la Tunisie (1973) utilisant la classification d’Emberger, cette

série appartient a 1’étage bioclimatique humide inférieur a variante hivernale douce.
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Figure 15: Diagramme ombrothermique de la forét de Mekna Il (Tabarka)

La série est occupée dans sa quasi-totalité par des sols profonds peu évolués d’apport éolien,
provenant de 1’altération de gres de 1’oligocéne, formant des longs cordons dunaires, dont la
fixation est plus au moins récente : les dunes anciennement fixées occupent la majorité de la
série ; celles dont la fixation est plus récentes et les dunes vives se rencontrent au contraire en
bordure du littoral et dans I’angle Nord-Est de la forét.
On rencontre deux types de sols dans la série :

*des sols provenant de I’évolution des sables dunaires, situés essentiellement sur la
bande cotiere de la série et soumis perpétuellement a ’action du vent, de couleur claire et
dépourvus d’horizon superficiel humifére avec un taux de calcaire faible sur tout le profil et

un taux de matiere organique négligeable.

Avec la colonisation de la végétation naturelle, le profil se modifie. Le premier stade
d’évolution correspond a 1’apparition en surface d’un mince horizon trés humifere, la
diffusion de la matiére organique sur une profondeur qui ne dépasse pas les 50cm et la
structuration des premiers centimetres de sol. Dans un stade d’évolution de la végétation
encore plus poussé, avec une abondante strate herbacée, on assiste a une modification de la
matiere organique qui tend a donner un humus faiblement acide en surface de type mull et la

profondeur d’humification tend a devenir importante.
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Les caractéristiques principales de cette catégorie de sols sont un rapport C/N élevé, et,
parallélement, une grosse quantité de matiere organique dans les zones proches de la surface,
une faible minéralisation et une faiblesse générale en calcaire.

*sols hydromorphes, situés a la bordure sud de la série, sont formés sur les alluvions
argileuses et correspondantes a une zone de végétation de type ripisylve sub-spontanée. Ils se
caractérisent par une texture fine et la présence d’une nappe d’eau permanente a faible
profondeur (SCET-TUNISIE-BAFDER, période entre 1983 - 2006).

D’autres types de sol se rencontrent ici et 1a de la série :

-des affleurements de dunes anciennes et encroutées;
- des dépressions humides situées entre les cordons dunaires, généralement liées a la présence
d’un horizon a gley a faible profondeur.

Des sondages a la taricre ont ¢été réalisés au niveau de la série, pour analyser la
richesse du sol sablonneux. Les prélevements ont été effectués sur les vingt premiers
centimetres du sol apres avoir éliminé les couches de litieres. Compte tenu de la variabilité du
couvert végétal, on a procédé a quatre prélevements: (1) sous P. pignon pur (2) sous P.
pignon avec maquis (3) sous P. pignon avec Acacia et (4) sous maquis seul. Les sols sont
pauvres avec un taux d’azote total (N) trés faible, un rapport C/N particulierement élevé avec
un intervalle de variation de 18 a >100 et un taux de carbone total variant entre 0,38 a 1,7%.

Le taux de carbone total et le rapport C/N sont des indicateurs du statut organique du
sol, qui est pauvre. Le pH est basique avec une moyenne de 8,6. La capacité d’échange
cationique (CEC) est faible et atteint a peine 2 cmol/kg di a la texture sableuse su sol (tableau
3).

Tableau 3: Caractéristiques édaphiques de la 3éme série de Mekna Il (analyses de sol réalisées par

'INRA d’Arras, France)

Forét  Végétation C N pH CEC Calcaire Calcaire Mg Ca
Organique total (cmol/kg) Total Actif (cmol/kg)  (cmol/kg)
(g/kg) (g/kg) (%) (%)
Mekna P.pinea 8,2 0,05 89 0,62 15 8 0,115 3,78
m P pinea + 3,82 0,16 85 2724 3 0 0,044 1,05
Magquis
P. pinea + 17 0,075 8,1 0,58 18 9 0,206 5,14
Acacia
Magquis 10,2 0,11 8,9 0,89 10 4 0,156 4,2
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*Les faibles valeurs de CEC Metson globale inférieures a la valeur de ca cmol+/kg
¢changeable dans nos échantillons sont cohérentes a la nature du sol de nos sites (sols

sableux, contenant du calcaire et trés peu de matiere organique).

I11.2.1.3 Végétation

De nombreuses espeéces ligneuses se trouvent sous la canopée arborée de Pin pignon
notamment : Juniperus oxycedrus ssp macrocarpa, Juniperus phoenicea, Quercus coccifera,
Raetama retam, Pistacia lentiscus, Phillyrea angustifolia, Rubia peregrina avec la présence
de quelques poacées (Hordeum murinum, Lagurus ovatus, Cynosurus echinatus, Briza
maxima et Bromus rubens) et autres herbacées telles que : Geranium robertianum, Silene
colorata, Evax pygmaea, Trifolium cherleri, Stachys hirta, Senecio leucanthemifolius, Rumex

bucephalophorus, Sedum pubescens, Stellaria media.

I11.2.2 La forét d’Ouchtata (série 2)

I11.2.2.1 Situation géographique

La forét des dunes d’Ouchtata II couvre une surface de 4141 ha dont 448 de Pin pignon
(photo 12).

Elle est située dans le secteur de Zouarda, délégation de Nefza (36° 59° N, 9° 03° E),
gouvernorat de Béja. Elle fait partie de I’ensemble dunaire de Tabarka-Nefza. La majeure
partie de la forét se trouve sur un terrain peu accidenté, dont la pente varie de 15 a 40% tandis
que le reste du périmetre se trouve sur un terrain a pente douce ne dépassant guere 10% avec
une altitude moyenne de 100m et une exposition Nord-West (Plan d’Aménagement d’

Ouchtata I, période entre 1981 — 1996).
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photo 2: Peuplements de Pin pignon de la forét d’Ouchtata Il (2010)

I1.2.2.2 Climat et sol

La pluviométrie annuelle est de 1078,5 mm, cinq mois sont particulierement pluvieux de
novembre a mars avec une moyenne mensuelle dépassant 100 mm de pluie et une moyenne
maximale en décembre de 178,1 mm. La saison seche est répartie sur quatre mois (Mai - Juin

— Juillet et Aout, figure 16) avec un minimum au mois d’aout de 2,2 mm (tableau 4).

Pour la température, nous avons utilis€¢ les mémes données pour Mekna III, c’est a dire de

Tabarka, considérée la station la plus proche de notre site d’études (tablea 5)

Tableau 4: Moyennes pluviométriques mensuelles et annuelles (Source : INM, période d’étude

entre 2006 — 2010)

Mois Janv. fév. mars avr. mai juin juill aolt sept. Oct. nov. déc. Pluviométrie
annuelle

(mm)

Pluviométrie 1625 120,1 156,3 90,9 38,5 87 34 2,2 92,8 89,4 1356 178,1 1078,5
mensuelle

moyenne

(mm)




Tableau 5: Moyennes mensuelles et annuelles des températures (Source : INM, période d’étude

entre 2006 — 2010)

Mois Janv. fév. mars avr. mai juin juill aofit sept. oct. nov. déc. Moyenne
annuelle

T° moyenne 11,9 12,3 13,7 17 20,5 233 264 263 23,7 208 164 13,2 18,8
O

Moyenne des 7,9 8 9 12,3 15,2 17,5 204 20,7 18,7 16,1 11,9 9,2 13,9
minima

Moyenne des 16 16,6 184 21,6 258 29 32,4 31,8 28,7 25,6 21 17,2 23,7
maxima

Selon la carte bioclimatique de la Tunisie (1973) utilisant la classification d’Emberger, cette

série appartient a 1’étage bioclimatique humide inférieur a variante hivernale douce.
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200 j ) T( E:)1 00
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Figure 16: Diagramme ombrothermique de la forét d’Ouchtata Il (Nefza)

Les vents sont particulierement violents dans la région, ils sont de direction Nord-
Ouest et sévissent surtout de décembre a fin Mars.
Les sols de la forét des dunes d’Ouchtata II relévent de deux structures géologiques

distinctes (Plan d’Aménagement d’Ouchtata II, période entre 1981- 1996) :
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*Alluvions argilo-limoneuses, produits d’altération de marnes relevant d’un
complexe géologique dont la surrection remonte a I’oligocéne et profondément remaniée
ensuite par 1’érosion. La stratigraphie de ce complexe est de bas en haut la suivante :

-marnes suessonniénnes
-calcaires de I’éocene inférieur
-calcaires de I’éocéne moyen

*Dépots €oliens sableux, se divisant en deux systemes : soit des dunes anciennes
fixées antérieurement et remaniées ensuite par le ruissellement, soit des dunes récentes tres
mobiles et se déplacant constamment vers 1’Est.

Les marnes suessonniennes constituent le fond de 1’Oued Malah et leur imperméabilité
explique la présence de nappes superficielles a la base des dunes.

Les dépodts sableux sont caractérisés par une faible teneur en calcaire de 0 a 4%, une
granulométrie relativement fine, une tres faible fertilité et un manque de cohésion.

La forét des dunes de Ouchtata II est presque toute enti¢re située sur des sables marins
trés récents qui se sont accumulés sur des dunes plus anciennes. Il s’avere que les sables de
cette forét sont calcaires, mais vraisemblablement pauvres en calcaire actif, ce qui explique la
présence de quelques bouquets de P. pinaster et d’Eucalyptus camaldulensis.

En résumé, on peut dire que I’évolution des sables aprés fixation et sous ’action de la
végétation, a conduit grace a une forte pluviométrie, a 1’apparition de sols humiferes, 1égers
qui seront favorables a [D’installation et au développement d’une végétation forestiere
productive. Toutefois, il y a quelques stations de faible fertilité¢ (stations d’encrolitements
calcaires, stations de dépressions humides, stations d’affleurements marneux et stations de
dunes récemment fixées). Entre les dunes fixées, se développent des dépressions humides,
souvent méme partiellement envahies par les eaux en hiver. Elles sont liées a la présence d’un
horizon imperméable a faible profondeur.

Les analyses du sol ont révélé un faible taux d’azote total (N), un rapport C/N élevé variant de
12 a >100 et un taux de carbone organique compris entre 0,37 et 3,1 indiquant qu’il s’agit
d’un sol pauvre en matiere organique. Le pH est basique avec une moyenne de 7.8. La
capacité d’échange cationique est généralement faible, ce qui est compatible avec la nature de
ce sol sableux pauvre en matiere organique, et atteint a peine 2 cmol/kg sauf dans le cas

d’association avec I’acacia, ou elle est de 21 cmol/kg (tableau 6).
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Tableau 6: Caractéristiques édaphiques de la 2éme série de la forét d’Ouchtata (analyses réalisées

par 'INRA d’Arras, France)

Forét Végétation C N pH CEC Calcaire Calcaire Mg Ca
Organique total (cmol/kg) Total Actif (cmol/kg)  (cmol/kg)
(@/kg) (g/kg) (%) (%)
P.pinea 9,81 <0,02 8,1 0,65 12 4 0,126 3,89
P.pinea+ 6,39 0,12 7,4 1,28 6 0 0,0063 2,7
Maquis
s P. pinea+ 30,7 1,47 7,1 21 4 0 0,753 9,14
g Acacia
g_ Maquis 3,71 0,296 8,7 2,12 3 0 0,047 0,925
L]

*Les fables valeurs de CEC Metson globale inférieures a la valeur de ca cmol+/kg
¢changeable dans nos échantillons sont cohérentes a la nature du sol de nos sites (sols

sableux, contenant du calcaire et trés peu de matiere organique).

I11.2.2.3 Végétation

La forét de dunes d'Ouchtata II est une réalisation purement artificielle puisque les plantations
en majorit¢ de Pin maritime, Acacias et de Pin pignon ont été effectuées durant la période
allant de 1950 — 1975 a une densit¢ moyenne de 2000 plants/ha. Les plantations les plus
importantes de Pin pignon ont été effectuées les dernieres années pour repeupler les vides.

Le Pin pignon sur les dunes littorales d’Ouchtata II se trouve en association avec certaines
especes ligneuses telles que : Jumiperus oxycedrus ssp macrocarpa, Juniperus phoenicea,
Retama raetam var Duriaei, Pistacia lentiscus, Phillyrea angustifolia, Asparagus actufolius,
Calycotome villosa. Les herbacées sont représentés par quelques poacées (Hordeum murinum,
lagurus ovatus, Cynosurus echinatus, Biza maxima) ainsi que d’autres herbacées comme
Bellis annua, Biscutella didyma, Seriola aetnensis, Rubia peregnrina, Silene colorata,

Paronychia argenta, Torilis nodosa.
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I1.2.3 La forét de Bechateur

I11.2.3.1 Situation géographique

La forét des dunes de Bechateur couvre 2412 ha, avec une superficie de 648 ha pour le Pin
pignon (photo 13). Elle est située dans les secteurs (Omda) de Marnissa, délégation de Bizerte
(37°26° N, 9° 89’ E), gouvernorat de Bizerte.

Elle se caractérise par une pente forte vers la mer et la moyenne partie de la forét se trouve
sur une pente variant de 25 a 85% et le reste se trouve sur un terrain a pente douce ne
dépassant guerre les 10% tandis que ’altitude moyenne de tout le périmetre de la forét de

Bechateur est de 112m et une exposition Nord et Nord-Est (P.A. Bechateur 1980 -1999).

photo 3: Peuplements de Pin pignon de la forét de Bechateur

I1.2.3.2 Climat et sol

Tableau 7: Moyennes pluviométriques mensuelles et annuelles (Source : INM, période entre 2006 —

2010)
.“ﬂ I

déc. J| Pluviométrie

I annuelle

(mm)

Mois Janv. I mars

Pluviométrie §J| 116.4 § 79,1 | 104.8 §| 66,3 §f 25,1 §| 5.8 || 2.4
mensuelle

moyenne

(mm)
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Le tableau (7) nous permet de constater que la moyenne annuelle de la pluviométrie calculée
sur une période de 5 ans (2006-2010) est de 725,2 mm. Les pluies sont trés nettement groupes
pendant les mois d’hiver et d’automne, les maxima se situant généralement aux mois de
janvier (116,4 mm) et décembre (107 mm). Cette région est soumise a une sécheresse allant

de Mai a Aout (figure 18), avec un minimum de pluie en Juillet de 2,4 mm.

Tableau 8: Moyennes mensuelles et annuelles de températures (Source : INM, période entre 2006

-2010)

Mois Janv fév. mars avr. mai juin juill aofit sept. oct. nov. déc. Moyenne

annuelle

T° moyenne 11,7 12 13,5 16,5 20,1 23,5 26,6 26,8 24,1 20,7 162 12,8 18,7
°O)

Moyenne 7,3 7,5 8,6 11,6 14,5 17,5 20,6 21 19 15,9 11,4 8,3 13,6
des minima

Moyenne 16 16,5 184 21,3 25,6 294 32,7 325 293 255 209 17,2 23,8
des maxima

La température moyenne annuelle enregistrée pour la méme période est d’environ 18,7°C. La
moyenne annuelle des maxima est de 23,8 °C, avec Juillet, le mois le plus chaud, tandis que la

moyenne annuelle des minima est de 13,6 °C, avec Janvier, le mois le plus froid (tableau 7).

Selon la carte bioclimatique de la Tunisie (1973) utilisant la classification d’Emberger, cette

série appartient a 1’étage bioclimatique sub-humide inférieur a variante hivernale douce.

74



P (mm) T(°C)
160 +— - 80
—=— P moyenne (mm)
—e— T° moyenne (°C)

120 + + 60
80 + + 40
40 + T 20

0 f f f f f f ; f f f f 0
% Ly K .
“/%,, S o’% S s, " Yy soo, ‘9%( % %o, %

Figure 18: Diagramme ombrothermique de la station de Bechateur (Bizerte)

La forét des dunes de Bechateur est exposée a des vents dominants du Nord-Est avec une
vitesse moyenne annuelle de 2,9 m/s.

La forét est presque toute enticre située sur des sables marins trés récents qui se sont
accumulés par érosion €olienne sur des dunes plus anciennes, le tout reposant sur une roche
calcaire parfois argileuse. Des affleurements rocheux de nature calcaire et gréseuse
réapparaissent par endroit. Le sol est couvert d’une litiere d’aiguilles mortes et d’autres débris
de végétation plus au moins décomposés d’une épaisseur comprise entre 2 et 6 cm, reposait
sur un important horizon de 40 a 100 centimétres de profondeur ou plus, formés
essentiellement de sable fixé, plus au moins riche en matiere organique (Plan d’ Aménagement
de Bechateur, période entre 1980 - 1999). Les analyses indiquent qu’il s’agit d’un sol pauvre
avec des faibles taux d’azote total (N) et de matie¢re organique indiquée par le faible taux de
carbone organique total (entre 0,18% et 0,55%) et le rapport C/N situé entre 18 et 26. Le pH
est basique avec une moyenne de 7,8. La capacité d’échange cationique (CEC) est tres faible

avec un maximum de 2,7 cmol/kg.
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Tableau 9: Caractéristiques édaphiques de la forét de Bechateur (analyses réalisées par I'INRA

d’Arras, France)

Forét Végétation C N pH CEC Calcaire Calcaire Mg Ca
Organique total (cmol/kg) Total Actif (cmol/kg) (cmol/kg)
(g/kg) (g/kg) (%) (%)
P.pinea 2,12 0,093 82 1,32 3 0 0,048 0,402
5 Ppineat 186 0,083 74 1,36 4 0 0,035 0,242
g maquis
$  Popineat 236 0,093 7 1,11 6 0 0,025 1,7
M Accacia
Maquis 5,58 0,309 8,5 2,71 3 0 0,072 0,52

*Les faibles valeurs de CEC Metson globale inférieures a la valeur de ca cmol+/kg
¢changeable dans nos échantillons sont cohérentes a la nature du sol de nos sites (sols

sableux, contenant du calcaire et trés peu de matiere organique).

I11.2.3.3 Végétation

Le Pin pignon est I’essence principale apres 1’acacia. Il a été introduit sur les dunes fixées par
les acacias, selon une densité de 2500 plants par hectare. Il est par ailleurs 1’essence la plus
utilisée pour les plantations récentes effectuées entre les années 1969 et 1977 pour repeupler
les vides. Il se trouve en association avec certaines especes spontanées dont les plus marquées
sont : Juniperus phoenicea, Juniperus oxycedrus ssp macrocarpa, Pistacia lentiscus, Daphne
gnidium, Rubia périgrina, Calicotome villosa, Rubus ulmifolius, Cistus salvifolius, Myrtus
communis, Quercus coccifera, Olea europea.

La strate herbacée est presque absente et si elle existe, elle est composée principalement de
quelques pocées (Briza maxima, Lagurus ovatus, Trifolium cherleri) et certaines herbacées

(Sielen colorata, Evax pymaea, Geranium robertianum).
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I1.2.4. Aspects phytoécologique
Selon la carte phytoécologique de la Tunisie Septentrionale (Bigot et al. 1965, Floret et al.
1965), les trois stations étudiées appartiennent a la série évolutive du chéne kermes,

groupement a :

Quercus cocifera
Scrophularia sambucifolia
Juniperus oxycedrus ssp macrocarpa

Juniperus phoenicea.

Ce groupement colonise les dunes littorales plus au moins fixées et appartient a I’étage de
végétation méditerranéen subhumide et a la variante de végétation a hiver doux. Ceci marque
une divergence entre les étages et variantes bioclimatiques et les étages et variantes de
végétation. Selon Gounot (1967), cette divergence provient du fait que les parametres
climatiques utilisés dans le calcul du Q, reposent sur des mesures sous abri météorologique et
ne reflétent pas les valeurs subies par les végétaux. Du point de vue floristique, 1’absence de
Quercus coccifera sur la dune d’Ouchtata II indique qu’elle est a un stade de fixation moins

avancé en comparaison avec les deux autres dunes (Schoenenberger, 1967).

I1.2.5 Gestion et objectifs de production

Les peuplements de Pin pignon dans les trois foréts concernées par notre étude, comme dans
le reste des peuplements en Tunisie, ont été conduits en vue d’une fixation des dunes et par la
suite vers la production de bois. Au départ, les plantations sont presque toujours extrémement
denses méme dans des milieux les moins favorables a leur installation. Les plus fréquentes
sont en quinconce, en carré et en rectangle. Les espacements entre les plants varient de 2m x
2m (2500 plants/ha) a 2m x 2.5m (2000 plants/ha) a 2m % 3m (1667 plants/ha) ou 3m x 3m
(1111 plants/ha) selon I’objectif de la plantation (protection, production du bois).

Actuellement, la quasi-totalité des plantations de Pin pignon en Tunisie se font a une densité
de 1667 plants/ha (2m % 3m). Parmi les inconvénients des fortes densités observés, une
production fructifere insignifiante et un effet de lisiere tres développé. Sur les branches
latérales exposées a la lumiere, le nombre de cones est plus élevé que du c6té intérieur ou la
concurrence est plus importante. Il est bien connu chez le Pin pignon que les cones femelles

se développent sur les pousses de lumiere, elles mémes situées sur les parties de la cime les
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mieux éclairées. En effet, dans une forét claire on trouve uniquement des pousses de lumicre;
cependant dans des peuplement denses (cas de la plupart de nos placettes-échantillons)
chaque arbre ne peut porter des pousses de lumicre que sur une petite partie de la cime, la plus
difficilement accessible d’ailleurs. Les plus abondantes sont surtout des pousses d’ombre

portant des cones males.

Bien que la production fruitiere de Pin pignon devienne de plus en plus prépondérante, et sa
valeur économique dépasse de plus en plus la production ligneuse (Scarascia-Mugnozza et
coll, 2000), le schéma sylvicole comportant des coupes d’éclaircie et d’¢lagages depuis les
premieres plantations n’a pas subi de modifications importantes en vue d’une amélioration de
cette production. Malgré les interventions sur les différentes foréts, la densité des peuplements
reste loin d’étre orientée vers un optimum améliorant la production fructifére. Dans nos
peuplements, des coupes d’éclaircie ont eu lieu avant notre passage, dont 1’objectif était une
amélioration qualitative du bois et d’autres ont eu lieu aprés notre échantillonnage.
Cependant, il semble qu’il n’y a pas des interventions concernant le travail du sol et de liti¢re

(scarification et crochetage).

Il est toutefois a signaler que le texte de législation régissent la gestion sylvicole est loin
d’étre respecté pour les trois foréts de Pin pignon puisque I’on note une forte pression
humaine qui se manifeste de deux maniéres :
*Parcours de troupeaux
*Existence de clairieres habitées et cultivées a ’'intérieur des limites forestieres
et collecte illicite des cones
Les trois foréts sont caractérisées par la présence d’une faune souvent abondante
représentée par le perdreau, le sanglier et le liévre. A certaines époques, les migrateurs

sont aussi abondants comme la caille, la bécasse et les tourterelles.
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I1.3. Echantillonnage et installation des placettes

Pour répondre aux questions écologiques posées en introduction, nous avons constitu¢
un plan d’échantillonnage basé sur les données sylvicoles et les cartes parcellaires des
peuplements de Pin pignon existant dans les proces-verbaux d’aménagement des 3 foréts

citées précédemment.

Une visite prospective dans l’ensemble des trois sites d’études a précédé notre
échantillonnage. Cette visite nous a permis d’identifier les différentes parcelles déja existantes
sur terrain en nous basant sur les cartes des peuplements de Pin pignon et leur description a
I’échelle des proces verbaux d’aménagement. Ceci nous a permis d’avoir une idée sur les
différentes classes d’age et de densité existantes qui sont plus au moins variables.

Notre plan d’échantillonnage a été donc dirigé sur le principe de faire varier la densité, 1’age
et le couvert arbustif d’une placette-échantillon a I’autre en parcourant les différentes
parcelles du peuplement afin de pouvoir estimer une caractéristique de la population dans son
ensemble.

Nous avons procédé ainsi a une opération qui s’appelle ‘cheminement’, qui consiste a repérer
sur terrain les centres des placettes choisies en progressant dans une direction qui nous permet
d’avoir une certaine hétérogénéité en passant d’une parcelle a une autre (figure 20).

Etant donné les densités observées dans les peuplements de Pin pignon, nous avons opté pour
des placettes rectangulaires de 500m? de taille (20m % 25m) en se basant sur des travaux de
recherche réalisés par Prodan, cité par Pardé (1961) et montrant que la superficie optimale a
donner aux placettes de sondage varie de 5 a 10 ares. Selon Pardé (1961), les placettes carrées
ou rectangulaires seraient plus facilement délimitées que les autres. Dans notre cas, et pour
une méme taille de placette, la densité observée varie suivant les sylvicultures appliquées et

les seconds passages de reboisement.
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Figure20: Représentation de l'installation des placettes échantillons au niveau des parcelles
existantes dans des peuplements de Pin pignon, exemple de la forét de Bechateur (Pn : numéro de
la placette-échantillon, 5 numéro des parcelles de peuplements existantes, la fleche représente le

transect)

I1.3.1 Choix des descripteurs

Le plan de collecte des données a porté sur des renseignements de situation générale
(coordonnées GPS, exposition...) et des mesures de certaines variables dendrométriquesa

I’échelle individuelle de ’arbre.

I1.3.1.1 Descripteurs dendrométriques

Les mesures effectuées ont porté sur cinq arbres-échantillons, représentatifs autant que
possible de I’ensemble des arbres de la placette et choisis systématiquement aussi : [’arbre le
plus proche du centre et ceux les plus proches des quatre coins de la placette ; ils sont

finalement marquées individuellement afin de les repérer.
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-Age

Partant de la ramification monocyclique du Pin pignon, I’age des arbres sur pied a été estimé

par comptage des verticilles de branches, y compris ceux de branches mortes situées a la base

du tronc.

-Hauteur totale des arbres

La hauteur d’arbre sur pied a ét¢ mesurée grace a des perches emboitables en fibre de verre,

permettant de mesurer des hauteurs allant jusqu’a 20m (photo 14).

photo 4: Mesure de la hauteur des arbres (2008)

-Diamétre moyen du houppier

photo 5: Mesure du diamétre de houppier (2008)
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Le houppier représente la position « sociale » de 1’arbre dans le peuplement et le potentiel de
croissance, relativement aux autres arbres (Deleuze, 1996).

Chaque diametre de houppier a été mesuré deux fois dans les directions Est-ouest et Nord-sud
en utilisant un metre-ruban tendu entre deux perches extensibles et délimitant la base de la
couronne dans une direction paralléle au tronc de I’arbre (photo 15). Le diametre moyen du

houppier est la demi-somme de ces deux mesures.

-Diameétre a 1.30m et a la base du tronc
La mesure du diametre a hauteur de poitrine « diameter at breast height » ou DBH a
porté sur tous les arbres de chaque placette et non sur les cinq choisis au-paravent.
Il a été mesuré grace a un compas de POLLANSCHUTZ, appareil qui se compose d’une régle
graduée en cm et en mm et de deux bras paralleles, I'un fixe et I’autre coulissant (photo 16).
L’inventaire obtenu grace aux mesures de DBH des arbres contenus dans chaque
placette, nous a permis de tracer I’histogramme de leurs effectifs répartis en classes de DBH

de Scm. Le DBH moyen a été calculé a partir de la formule suivante :

photo 6: Mesure du diameétre a 1.30m (2008)

-Surface terriére

La surface terriere est la section transversale du tronc a 1.30m de hauteur pour un seul arbre.
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2

G(m*)=1 0_4 E[M} (Duplat et Perotte, 1983)

Di .DBH de I’'individu 1

Pour un peuplement, c’est la somme des surfaces terrieres de tous les arbres qui le composent.

Cette grandeur notée G, s’exprime en m?ha™.

G.: surface terriere de 1’individu i
1

-Projection du houppier et taux de recouvrement des Pins pignons
Dans chaque placette-échantillon, la surface moyenne de projection des houppiers au sol
(SPH) a été calculée a partir de celles des cinq arbres choisis dans cette unité

d’échantillonnage suivant la formule ci-dessous :

ﬁ(mz/arbre) = %ﬂ'i% = %ZS:DH

2

Ou DH représente le diametre moyen du houppier de chacun des 5 arbres-échantillons (en m).
Le taux de recouvrement (R) de la strate arborée de chaque placette ou ombrage (Tansley,
1935) a été évalué en tenant compte de son effectif (N,) et exprimé en pourcents de sa

superficie, selon la relation :

— 100
R(%)=SPHX N X~
(%) N, %<0

SPH = projection du houppier (m?*/arbre)

-Densité d’arbres par placette-échantillon

Le nombre de tiges sur pied a été compté au niveau de chaque placette
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I1.3.1.2 Descripteurs écologiques

a) La lumiére

Généralités sur la lumiere et méthodes de mesure
Selon Smith et al (2007), la lumiere est I’un des principaux facteurs écologiques responsable
de la dynamique forestiére. La lumicre est, tour a tour, interceptée ou transmise par les
différentes strates végétales, en interaction les unes avec les autres: couvert des arbres
adultes, sous-étage ligneux, végétation de la strate herbacée incluant les semis d’arbres
(Balandier et al. 2008). De ce fait, la lumicre joue un rdle essentiel dans la dynamique du
sous-¢tage puisque le degré d’ouverture de la strate arborescente conditionne le taux de
lumiere disponible au niveau des strates arbustives et herbacées.

Sa qualité et sa quantité sont donc modifiées au fur et a mesure de sa traversée de la canopée.
Les effets saisonniers ou les conditions météorologiques (journée ensoleillée ou totalement
nuageuse) ne sont pas moindres.

Dans des situations de couvert fermé, la lumicre regue par la régénération est principalement
de la lumicre diffuse méme par journée fortement ensoleillée avec quelques périodes
d’éclairement direct a travers les petites trouées ; elle est fortement limitée et variable
temporellement et spatialement (Gendron, Messier et Comeau, 2001).

Il s’agissait de mesurer la lumiere disponible pour les semis de Pin pignon apres
qu’une fraction ait été interceptée par les arbres adultes. Deux méthodes peuvent assurer la
mesure de la lumiere, une méthode directe utilisant les capteurs et une deuxieéme méthode dite
indirecte, « la photographie hémisphérique ».

Vu le nombre de placettes a étudier, le temps disponible et les moyens financiers, le
choix de la photographie hémisphérique a été retenu pour sa rapidité et son colit relativement

faible.

Les mesures par photographies hémisphériques

Les photographies hémisphériques sont des photographies dont le centre représente le Zénith
et les bords représentent 1’horizon (photo 17). Elles sont réalisées avec un appareil doté d’un
objectif ‘fish eye’ ou ceil de poisson dont le champ visuel est de 180°. L’appareil photo utilisé
dans notre étude est un appareil photo Nikon F70 doté d’un objectif fish-eye Sigma 8§ mml :
4DG EX (photo 17).
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photo 7: Appareil photo Nikon F70 pour prise des photographies hémisphériques

Elles présentent ainsi la vue de tous les objets contenus dans 1’hémisphere centré sur I’axe de
I’objectif, donc la voite céleste si I’appareil vise a la verticale.

L’appareil était positionné au dessus du point de mesure, a 1,5 m du sol, mis a I’horizontale
et orienté¢ vers le nord magnétique. Les photographies ont été prises dans des conditions
météorologiques particulieres, un ciel avec une luminosité aussi uniforme que possible et
sans rayonnement direct. Ces conditions sont réalisées soit par temps a ciel couvert
uniformément, soit a 1’aube ou au crépuscule lorsque le soleil est en dessous de 1’horizon.
Cinqg photographies étaient prises par placette et réparties selon I’hétérogénéité du couvert

(présence de trou€s ou pas) (figure 21).

a)

Figure 21: Schéma de l'installation des points de mesure de la lumiére dans les placettes-

échantillons : couvert de Pin pignon homogeéne (a) et couvert avec trouée (b).
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La fraction des trous (gap fraction) peut étre utilisée pour évaluer la quantité
d’éclairement disponible dans le sous-bois ; c’est le rapport sur la photographie entre les
pixels de ciel et ceux correspondant au couvert végétal. Pour cela, un seuillage des
photographies couleurs originales grace au logiciel PiafPhothem (UMR PIAF, INRA,
France) permet de réduire le nombre de couleurs & deux: le noir qui correspond a la
végétation et le blanc qui correspond au ciel (photo 18) (Den Dulk, 1989).

Les photographies ont finalement ¢té analysées avec le logiciel PiafLA (Adam et al.
2008) afin d’obtenir le pourcentage de lumicre arrivant au sol sous forme d’éclairement relatif
diffus et direct sur une période allant du 15 Septembre au 15 Octobre et du 15 mars au 15
Avril, période correspondant a la germination des graines de notre espece. L’éclairement
direct a été calculé en tragant la course solaire sur la photographie avec un pas de temps de 10
mn pour les deux périodes considérées, alors que la lumiere diffuse a été calculée en divisant
le ciel selon le principe de la tortue en 16 écailles de méme angle solide en appliquant la

distribution du couvert standard (SOC) (Den Dulk, 1989) (photo 19).

ii}] PiafPhotem Hori zon
Source Seuillée
b -] l
l;_" Fusged SP90 sornflee. i

r__e 7J _I—#
e
Zénith .
RGE image 25,21,12 (0,00 10941213 14 &-bit image 0 (0,00
_ Canopy Dpeness
2“9 C:\Documents and Settingsss\BureauiphotosifilmSiImage 15P90.bmp | 15,4798
# Cercles # Secteurs Attente (ms) isualisation isualisation ROIs ‘ Charger une nouvelle image ‘
. 2 / -
B Ha o : QYo @l i \ e appliquer i
Plan Diamétr P.Q’i“) Contraste Détection horizon
4 o ez D i ‘ Imprimer 1
Methode Seuillage Dessin horizon  Dessin Nom Image | Sauver fimage seuilée ||
£ S 2u
| Paramétres par defaut i
- Quitter

photo 8: Exemple de photographie hémisphérique originale et apreés seuillage grace au logiciel

PiafPhotem.

87



5 Piaf Light Anatyzer

Taille d limage: D¢ 15.sephembre, 2010
largeur  |500 4] hautewr (500
T L &0 ¢ 15.actabre 2010
Azimut
Plage journaliere : 00,30 - 23,30

Elevation

= Pas de 30 minutes
Ecaille

E Decalages horaires
GF | €O

[ caleul automatique des sommets GMT Solalre
| lo g [t &

N somimet: (] 2

b ikeration in

=5
@' TORTUE

Position

Longitude (- pour W)
a0e %
Latitude {-pour 5)

45,78 e

Discretisation Course du Soleil
|
|

Offset d'Azimat =
e

= L) CALCULER
0 = \1

C:/Documents and Settings/ssfBureay) SeuillesImage]9PaM brmp

photo 9: Photographie seuillée découpée en 16 écailles

Deux précautions sont a prendre au moment de la prise de vue : la premicre est de vérifier
I’horizontalité de 1’appareil, raison pour laquelle 1’appareil photo est fixé sur un trépied sur
lequel sont vissés orthogonalement deux niveaux a bulle. La seconde précaution consiste a
identifier le nord afin de pouvoir ensuite orienter la photographie. Pour cela les abords directs
de I’objectif de notre appareil sont équipés d’un systeme de diodes.

Il est a noter que la technique des photographies hémisphériques reste beaucoup moins chére
et beaucoup moins lourde a mettre en ceuvre que les mesures directes et ayant la faveur
d’estimer I’éclairement sur des périodes de temps et non de maniere ponctuelle. Néanmoins,
elle représente un aspect délicat concernant I’étape de seuillage qui nécessite une certaine

expertise.

b) Biomasse du sous-bois

Dans le but d’évaluer la biomasse seche des espéces dominantes dans les strates arbustive et
herbacée au niveau de chaque placette, nous avons procédé tout d’abord a une estimation
visuelle de leur taux de recouvrement, représenté par la projection verticale de la totalité du

feuillage sur le sol.

*Strate arbustive: La biomasse de I’espece dominante a été déterminée de deux

manieres différentes (photo 20) :
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- pour les arbres de taille supérieure 2 1 m, un individu de taille moyenne est
choisi, sa longueur ainsi que sa largeur sont mesurées. L’arbre est abattu et le
poids total est ainsi déterminé.

- Pour les individus de taille inférieure a 1 m, une micro-placette (1mx2m) est
installée au niveau de chaque placette-échantillon, 1’espéce dominante est

coupée au ras du sol et son poids total est déterminé.

S
Exemple d’Arbuste en forme d’arbre (Pistacia lentiscus) Exemple d’Arbuste en forme de touffes

photo 10: Répartition de la strate arbustive en arbres ou en touffes (Mekna Ill, automne 2010)

La biomasse de I’espece dominante a été calculée comme suit :

*individus de taille>1m

Poids sec(kg)x R(%) x 500m?>
Lx1(m*)x100

Biomasse aérienne/placette (kg Ms/500m?) =

— Biomasse aérienne (kg/ha) = Biomasse aérienne (kg/500m?)x10000m?>
500m?

*individus de taille<Im

Poids sec(kg)x R(%)x 500m?
2m*x100

Biomasse aérienne/placette (kg Ms/500m?) =

L (Longueur), 1 (largeur) de 1’arbre échantillon
R : taux de recouvrement de 1’espece dominante au niveau de la placette-échantillon

(500m?) : surface totale de la placette-échantillon
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*le reste de la végétation du sous-bois

25 m
A, | S2 S3| A
2 E, 3
E, N E,| | 20 m
E;[0.5m
At 05m E Ay

Figure 22: Dispositif d’installation des microplacettes carrées (0.5m*0.5m), quatre entre (E) et
quatre sous (S) arbres (A) pour récolter des herbacées (espéces dominantes) et de la litiere

séparément

Au niveau de chaque placette-échantillon, nous avons sélectionnée huit micro-
placettes carrées de 0,5mx0,5m sous les quatre arbres-échantillons périphériques et entre les
arbres (figure 22). L’espece dominante pour les Poacées ainsi que pour les autres herbacées
est récoltée et le poids frais de chacune est déterminé. Pour la litiere, nous avons procédé de la
méme manicre que les Poacées et les autres herbacées.

Tous les échantillons (des individus du sous-bois) collectés (arbustes, herbacées,
graminées) ainsi que la litiere sont transportés par la suite au laboratoire afin de déterminer le
poids de la matiere seche apres les avoir mis a 1I’étuve pendant 48h sous une température de

88°C.

La biomasse totale par placette pour les Poacées et les autres herbacées est calculée comme

suit :

Poids sec(kg)x R(%) X 500m?>
2m?x100

Biomasse aérienne (kg Ms/500m?) =

— Biomasse aérienne (Kg Ms/ha) = Biomasse aérienne (kg /500m?)x1000072>
500m?

R : taux de recouvrement de 1’espéce dominante au niveau de la placette-échantillon

(2m?) : surface totale de la micro-placette-échantillon
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Pour la litiére :

] 2
Biomasse de la litiere (kg Ms/placette) = Poids Secékgz )% 500m
m
] 2
—>(kgMsha) -2 OldSSGC(l;g)2><10000m
m

c) Régénération naturelle

Tous les semis et les jeunes plants de Pin pignon en vie ont été¢ comptés dans chaque placette-
¢chantillon. Leur age a été estimé par comptage du nombre de verticilles de rameaux (un
verticille par an). Les semis morts ne sont pas pris en considération (Photo 21).

Afin d’appuyer I’hypothése d’un effet de la litiere comme barriere physique entravant la
germination des graines de Pin pignon, nous avons procédé a une expérience complémentaire
sur terrain. Nous avons varié son épaisseur suivant trois modalités [(1) témoin : litiere
épaisse (2) €liminer la moiti¢ de 1’épaisseur (3) sol nu]. Cette expérience a eu lieu en Octobre

2010 et le dénombrement des semis s’est fait en Mai.

() (b)

RN ™

&
e

photo 11: Régénération naturelle de Pin pignon, a) semis, b) jeunes plants (Novembre 2010)

d) Fructification :

Deux constatations ont conditionné notre échantillonnage :

*La premicre est que la fructification des arbres forestiers est assez irréguliere d’une
année a 1’autre. Généralement, une année de forte production est suivie d’une ou de plusieurs
années ou la fructification est médiocre ou nulle. Pour beaucoup de coniféres, 1’intervalle

entre deux années a graines est de trois a quatre ans (Morandini, 1961).
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*La seconde est la récolte illicite et précoce des cones de Pin pignon qui a présenté
une contrainte majeure a laquelle nous nous sommes confrontés du fait de la quasi-
impossibilité¢ de récolter des cones mirs en automne d’une part et d’autre part la difficulté
d’assurer une mise en défens des peuplements de Pin pignon.

Par conséquent, nous avons ¢té amenés a faire la collecte des cones agés de 2 et 3 ans,
facilement reconnaissables par leur taille et leur couleur. L’avantage de considérer ces cones
non murs réside dans le fait qu’ils ne soient pas encore récoltés et qu’ils permettent de refléter
la production fructifere de manicre plus fiable (nombre de cones/arbre) alors que pour les
cones de 3 ans notre choix a été orienté vers les arbres les moins accessibles qui gardent
encore la majorité de leurs cones.

Le choix des arbres a été fait en se référant aux classes de DBH enregistrés au niveau

des placettes-échantillons ; au total 97 arbres ont été choisis a partir de la classe 10-15 cm.

Pour chaque arbre, nous avons tenu compte de certains parametres :
» Diametre du tronc a 1,30m (DBH)

» Diametre et hauteur du houppier, permettant le calcul du volume de houppier et qui

. . : 4
dépend aussi du coefficient de forme: (sphériquel = [Tﬂ-x R3 = %x Dﬂ,

cylindrique leﬁszxHJ, conique [V=§XR2XH} ou R est le rayon, D le

diametre du houppier et H la hauteur).
= J’age qui a été¢ déterminé par prélevement de carottes et lecture des cernes (INRA,
Clermont-Ferrand)

= Position sociale de I’arbre (dominante, co-dominante et dominée)

Les cones sont récoltés manuellement au niveau de chaque arbre, comptés et séparés suivant
leur état sanitaire (photo 22 a).

Pour les cones de 3°™ année, trois de taille différentes sont choisis (petit, moyen et grand,
photo 22 b) et transportés au laboratoire, leur longueur et largeur ont été mesurées grace a un
pied a coulisse (Johensen et al. 2003). Les cones ont €té par la suite trempés dans 1’eau
chaude et enfin séchés a 1’étuve pendant 16 heures a une température de 60°C afin de les

ouvrir et compter par la suite les graines et les peser (photo 22 c).
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photo 12: Collecte manuelle des cones de Pin pignon (a et b), extraction des graines (c) (Mekna llI,
July-August 2011)
Les cones non sains ont été envoyés a I’INRA d’Orléans afin d’identifier les insectes causant

les dégats (collaboration de Alain Roques)

photo 13: Cones de Pin pignon attaqués (février 2011)
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I1.4. Germination sous-serre

Les expérimentations de terrain sont réalistes mais les facteurs du milieu y sont peu contrdlés;
c’est pourquoi une approche expérimentale complémentaire a ét¢ mise en place sous serre
pour tester certaines hypotheses concernant les facteurs controlant les premiers stades de la
régénération naturelle du Pin pignon (germination et émergence) : les effets de la lumicre et
de la litiere. Les objectifs de ce dispositif ¢taient d’étudier (1) I'impact de trois niveaus
croissants de lumiere sur la germination et 1’émergence des graines de Pin pignon, (2)
I’impact de la litiere (barriere mécanique et/ou allélopathique) pour les mémes processus.

En Avril 2010, trois modalités expérimentales ont ét¢ mises en place dans la serre de 'INRA
de Clermont-Ferrand et ont été suivies pendant 5 mois. Ces trois modalités présentent trois
intensités de lumiere différentes 3%, 16% et 58% de I’incident (photo 24 a). Au niveau de
chacune nous avons utilisé des graines de trois provenances (foréts de Mekna III, Ouchtata II
et Bechateur), trois lits de germination (sol nu, sol avec une couche de litiere de 2cm et le
troisieme avec des extraits d’aiguilles de Pin pignon (photo 24 b). Les extraits d’aiguilles ont
été préparés a partir des échantillons de litiere seéche provenant de chaque forét a raison de
100g. Chaque échantillon a été trempé dans 1’azote liquide (N2) et écrasé dans un pilon et par
la suite imbibé dans 1I’eau déminéralisée pendant 48h a une température ambiante (18 — 20°C).
Les extraits ont été filtrés et placés au réfrigérateur jusqu’a utilisation (photo 25).

Durant I’expérimentation, nous avons procédé a un arrosage tous les deux jours ou chaque pot
regoit 15 ml d’eau pour deux modalités (couches de litiere et sol nu) et le reste 15 ml d’extrais
d’aiguilles. Des mesures de température et de ’humidité de 1’air ont été enregistrées grace a
des enregistreurs (Hobo, H08-003-02) placés au dessus des pots dans chaque modalité (photo
26).

Les méthodes de mesures utilisées au cours de cette expérimentation sont détaillées dans

I’article 2 consacreé a cette étude.
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photo 14: Installation des modalités expérimentales sous-serre avec les différentes répétitions a
{modalités de lumiére (A : 3%, B : 16% et C : 58%)} et b {lits de germination : L (litiere), SN (sol nu)
et SN+J (sol nu avec extrait d’aiguilles) ainsi que trois provenances M : Mekna lll, O : Ouchtata Il et

B : Bechateur) (INRA-PIAF, 2010)
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3% de lumiére (juin 2010) 3% de lumiere (aout 2010)

58% de lumiere
(juin-aout 2010)

photo 16: Réponses de la germination des graines de P. pinea aux différents régimes de lumiére,

3% (a), 16 % (b) et 58% c) ainsi qu’aux modalités de litiere (juin-aout 2010).
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I1.5. Analyses statistiques

Les données ont été analysées grace au logiciel Statgraphics Centurion XV (Stat Point, Inc.,

Virginia. USA).

Les relations décrivant la croissance des arbres de pin pignon, en se basant sur les différents
parametres dendrométriques mesurés pour chaque site (Age, DBH, H;, SPH, G...), ainsi que
la fructification en fonctions des caractéristiques des arbres (volume du houppier, nombre de
cone, nombre de graines, poids des cones) ont été établies grace a des régressions. L’analyse
des résidus d’ajustement et le test de signification des coefficients de régression (au seuil de
95%) ont été testés a I’aide de la statistique de Durbin-Watson (DW).

Le modele d’ajustement le mieux adapté aux données a été choisi en se référant a certains
critéres : un meilleur coefficient de détermination (R?) ou un meilleur coefficient de
corrélation (r) entre la valeur mesurée et la valeur prédite et en appliquant le principe de
parcimonie (le modele retenu est celui ayant le moins de variables explicatives pour un méme

R?).

La réponse des semis de pin pignon aux différentes variables est dépendante de leur age, c’est
la raison pour laquelle les analyses ont été effectuées séparément:

*semis de 1 an pour tester les conditions contrdlant leur levée

*les plantules de plus d’un an afin d’analyser les facteurs contrdlant leur survie et leur

croissance ultérieure.

Les différentes variables ont d’abord été soumises a une analyse de corrélation de rangs de
Spearman afin de déterminer les principaux liens entre elles. Comme les variables ne sont pas
totalement indépendantes, des corrélations partielles ont été utilisées pour mesurer le lien
entre deux variables en prenant en compte le lien avec les autres variables.

Les variables dépendantes sont transformées en logarithme naturel lorsque cela est nécessaire
pour corriger la distribution non aléatoire des résidus. Des régressions ont été utilisées pour
relier la densité des semis de 1 an a la biomasse de la liticre, le pourcentage de transmis et
I’age des peuplements. Toutefois, une telle analyse a été¢ impossible pour les plantules de plus

d’un an en raison du grand nombre de parcelles sans semis.

Pour identifier les variables contrdlant la germination et 1’établissement des semis sous serre,

une analyse de variance (ANOVA) a ¢été utilisée pour tester les effets de 1’origine des graines
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(les trois foréts), les différentes intensités de lumiere et les modalités du lit de germination et
leur interaction sur le pourcentage de germination ainsi que de mortalité.

Une deuxieme ANOVA a été utilisée pour tester 1’effet de trois conditions de litiere (sol nu,
couche de litiere moyennement dense, couche de litiere épaisse) au niveau des trois sites. Les
conditions de litiere ont ét¢ utilisées comme effet fixe et le site comme un effet aléatoire.

La normalité de la distribution des variables a été testée en vérifiant le caractere aléatoire des
résidus et I’homogénéité des variances par le test de Levene. En cas ou la normalité n’est pas
vérifiée, les variables sont transformées en logarithme naturel et un test non paramétrique de
comparaison de Kruskal-Wallis est utilisé basé sur les rangs pour mettre en évidence les

différences significatives.

Pour mettre en évidence les facteurs limitants pour la germination des graines de pin pignon
sous serre, des relations entre la température, I’humidité de 1’air et le taux de germination ont

¢été testées en utilisant un test non paramétrique des rangs de Spearman de corrélation (rs).

L’effet des différentes classes de transmis sur la variation de la végétation du sous-bois a
également ¢té déterminé grace a un test non paramétrique de comparaison de Kruskal-Wallis

suivi d’un test de Mann-Whitney basé sur la médiane.
Dans beaucoup d'analyses I’effet du site a été testé sans avoir aucune influence significative

(p=0,22) de sorte que les analyses subséquentes ont été effectuées en mettant en commun les

données des 3 sites.
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CHAPITRE III : Résultats






CHAPITRE III : Résultats

Ce chapitre sera présenté en quatre sous-chapitres :

- le premier (A) donne une description dendrométrique des trois foréts, illustrée par des

relations entre les différents parametres mesurés.

- le second (B), a été présenté oralement lors du colloque « Agropine » en Espagne et fera
I’objet d’une publication dans la revue CIHEAM (options méditerranéennes) ; elle quantifie la
fructification du Pin pignon dans la forét de Mekna III) pour des contraintes de temps et de
moyens. Bien qu’incomplet, ce chapitre donne une idée des potentialités de production en
graines et donc de régénération naturelle du pin pignon en Tunisie et met en évidence le role

de certaines maladies a I’origine de pertes de cones et de graines.

- le troisieéme (C) est présenté sous la forme d’un article en cours de rédaction et rapporte les
résultats d’une expérimentation réalisée sous serre visant a caractériser 1’émergence et la
survie des semis de pin dans leurs tous premiers stades. Deux facteurs sont contrdlés, la
lumiere (3, 16 et 58%) et le lit accueillant les graines (sol nu ; sol avec litiere ; sol arrosé d’un
extrait d’aiguilles de Pin pignon). Ce travail montre que la lumicre n’est peut-étre pas le
facteur limitant durant les premiers stades de vie des semis de Pin pignon et confirme I’effet
négatif de la litiecre mais comme barriere physique plutdt que via des substances chimiques

inhibitrices.

- le quatrieme (D), également rédigé sous la forme d’un article (dans le journal Forestry, sous
presse), quantifie in situ I’influence de trois facteurs (lumicre, végétation du sous-bois et
litiere) et leurs interactions sur la régénération du Pin pignon. Les résultats fournissent une
piste de gestion possible afin d’améliorer la régénération de cette espece (principalement des
opérations de scarification et des coupes d’éclaircie et éventuellement le contrdle des
arbustes). Cependant ils demandent une quantification supplémentaire de certains facteurs

pouvant agir sur la régénération tels que la sécheresse et le surpaturage.
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IIL.A: Caractéristiques dendrométriques des placettes-échantillons de
Pin pignon

II1.A.1 Distribution des diametres des arbres :

Le tableau (9) donne la distribution des arbres-échantillons en classes de DBH de 5 cm dans

les foréts de Mekna III, Ouchtata II et Bechateur. Les DBH s’échelonnent entre 6,5 et 61 cm
(Mekna III) avec un DBH moyen (5) de 29,6 cm, de 5 a 57 cm avec un D de 26,4 cm

(Ouchtata II) et finalement entre 5 et 47 cm avec un D de 20,2 cm a Bechateur.
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Figure 23. Histogramme des diamétres du tronc a 1.30m (DBH) des pins pignons dans les placettes-
échantillons des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (ll) et Bechateur sur les dunes littorales au nord de
la Tunisie.

La figure (23) qui représente 1’histogramme des effectifs montre que les arbres échantillons
sont dominés par les deux classes de DBH 15 — 20 cm et 20 — 25 c¢cm) pour les deux foréts de
Ouchtata II et Bechateur, alors que les classes dominantes pour Mekna III sont 25 — 30 cm et
30 -35 cm. La fréquence des arbres par classe de diametre fait ressortir que 37.8% des tiges
¢chantillons présentent un diameétre supérieur a 30 cm au niveau de la forét de Mekna III,
18,3% a Ouchtata II contre seulement 6% a Bechateur. En effet, les arbres aux diamétres
supérieurs a 30 cm sont peu représentés au niveau de la forét de Bechateur.

Le tableau (11) représente la densité d’arbre par placette et les valeurs moyennes d’age (A,
ans), de hauteur totale (H;, m), de diameétre a 1,30 m de poitrine (DBH, cm), surface terriére
(G, m?/arbre) et de recouvrement (C%) des Pins pignons. Tous ces résultats montrent que la

forét de Mekna III, plus 4gée en moyenne, possede des parametres dendrométriques (A, DBH,
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G et Ht) plus forts que ceux de la forét d’Ouchtata II et Bechateur a 1’exception du
recouvrement de la strate arborée (83%, tableau 10) en raison de sa plus faible densité (23
arbres par placette, tableau 10). Le calcul de la surface terriere moyenne des trois peuplements
de pin pignon donne des surfaces terriéres de 25,6 m? ha” (Mekna III), 24,8 m? ha™ (Ouchtata
I) et 31,7 m?ha’! (Bechateur).

Tableau 10. Caractéristiques dendrométriques des foréts de Mekna Ill, Ouchtata Il et Bechateur sur

dunes littorales au nord de la Tunisie

W Mekna (I1I) Ouchtata (1) Bechateur
P

arameétres dendrométriques

Nombre d’arbres/placette 23+£17,6 (b)) 29,3+19,9 (b) 43,1+ 154 (a)
Age moyen (ans) 35+7 (a) 20+ 4 (b) 28+4 (b)
Hauteur moyenne (m) 12,8+3,7 (a) 12+28 (a) 9+24 (b)
DBH moyen (cm) 29,6 10,3 (a) 26,4 £ 8, (b) 20,2+£6,7 (c)
Surface terriére (m?/arbre) 0,06 £0,05 (a) 0,04 £0,03 (b) 0,03 +£0,02 (c)
Recouvrement moyen des pins pignons (%) 83 +£39,5 (b) 101,2 + 50,4 (b) 140,8 + 43,1 (a)

Signification des lettres : différences significatives a 5%

II1.A.2. Relations entre les différents parametres dendrométriques

Les graphes des figures (24 et 25) illustrent les relations entre le diametre a 1,30m
(DBH, cm) ainsi que le diametre a la base (Db, cm) avec I’age (A, année) des arbres
¢chantillons de pins pignons dans les trois foréts Mekna III (M (III)), Ouchtata II (O(II)) et
Bechateur (B).

Les régressions sont de type non linéaire hautement significatives (p<0,0001). Les

€quations sont les suivantes :

M (IIT): DBH = (0,6%Age) + (0,1*Age) "2 R*=0,63 (1)
O (II): DBH= (0, 27*Age) + (0, 15*Age) "2 R*=0,5 )
B:  DBH= (-0, 02*Age) + (0, 16*Age) "2 R>=0,58 3)
M (IIT): Dy= (0, 9*Age) + (0, 09*Age) *2 R*=0,57 (4)
O (I): Dy= (0, 5*Age) + (0,145*Age) *2 R>=0,48 (5)
B: Dy= (0, 25*Age) + (0, 15%Age) ~2 R?=0,57 (6)

Ces relations donnent un DBH maximal de 48,8 cm a Mekna III, correspondant a un age

maximal de 46 ans et des DBH minimaux de 12,1 et 8,9 cm correspondant a des ages de 18 et
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19 ans respectivement a Ouchtata II et Bechateur dont les peuplements sont plus jeunes (fig.

24).
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Figure 24. Relation entre le diameétre du tronc a 1,30m (DBH, en cm) et 'dge des arbres-

échantillons de Pin pignon des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (ll) et Bechateur sur les dunes

littorales du nord de la Tunisie
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Figure 25. Relation entre le diamétre a la base (Db, en cm) et I’dge des arbres-échantillons de Pin

pignon des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (II) et Bechateur sur les dunes littorales du nord de la

Tunisie.
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La relation entre la hauteur totale (H;, m) et I’age (A, année) de I’ensemble des individus
mesurés dans chaque forét s’ajuste par une fonction non linéaire hautement significative

(p<0,0001). Les équations sont les suivantes :

M (IID): H= (0, 31*Age) + (0, 05*Age) "2 R>=0,71 (7)
O (I): H= (0, 29*Age) + (0, 06*Age) *2 R>=0,51 (8)
B: H= (0, 12*Age) + (0, 08*Age) /2 R>=0,54 9)

Ces équations donnent une hauteur de 19,5 m a Mekna III pour un 4ge maximal de 46

ans contre une hauteur de 15,5 m (36 ans) et 13,8 m (38 ans) respectivement a Ouchtata II et
Bechateur.
Les arbres de la forét d’Ouchtata II ont au départ une croissance plus faible que ceux de
Mekna III mais avec 1’age la croissance semble s’accélérer. En effet, les arbres d’Ouchtata 11
semblent avoir la croissance la plus forte, cependant, ceux de Bechateur gardent la croissance
la plus faible.

Il existe une relation hautement significative (p<<0,0001) entre la hauteur totale des
arbres (H;) et leur DBH (figure 27). Les équations de régression obtenues pour les trois foréts

sont de type non linéaire.

M (III): H= (2*DBH) "0, 63 R*=0,56 (10)
O (I): H= (5, 1*DBH) 0, 54 R>=0,51 (11)
B:  H=(14*DBH)"0,62 R?=0,53 (12)
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Figure 26. Relation entre la hauteur totale (H en m) et I’age des arbres-échantillons de Pin pignon

des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (ll) et Bechateur sur les dunes littorales du nord de la Tunisie
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Figure 27. Relation entre la hauteur totale (m) et le DBH (cm) des arbres-échantillons de Pin pignon

des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (ll) et Bechateur sur les dunes littorales du nord de la Tunisie
Les mensurations effectuées sur les 441 arbres échantillons dans les trois peuplements ont

permis de constater que la plupart des arbres atteignent des tailles de diameétres comprises

entre 10 et 35 cm a des ages allant de 20 a 40 ans (figure 24). Dans cette fourchette d’age la
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plupart des tiges enregistrent une hauteur totale variant entre Sm (Bechateur pour un age de 20
ans) et 17,8 m a Ouchtata II pour un age de 40 ans (figure 26).

Les sujets dépassant une taille de 35 cm de diameétre et 16 m de hauteur sont plus
abondants dans la forét de Mekna III (tableau 9, figure 24 et figure 26) alors qu’ils sont peu
présents dans les foréts de Ouchtata II et rares a absents a Bechateur.

Etant donné, que les trois peuplements présentent des ages moyens différents et une
variabilité de 1’évolution de la densité, nous avons choisi de comparer la croissance annuelle
radiale et en hauteur, calculées a partir de la fonction dérivée des équations de régression
¢tablies entre age (A), hauteur totale (Ht) et diamétre a hauteur de poitrine (DBH), a trois ages

différents : 10, 25 et 50 ans.

Tableau. 11. Croissance annuelle radiale et en hauteur a trois ages différents des trois peuplements

de Pin pignon a Mekna (lll), Ouchtata Il et Bechateur

croissance annuelle

croissance radiale (mm/an) croissance en hauteur (cm/an)

10 ans 25 ans 50 ans 10 ans 25 ans 50 ans
Mekna (III) 4 5,5 8 35 42 55
Ouchtata (II) 3,6 7 12,6 36 47 65
Bechateur 2,5 6,3 12,7 25 44 76

A TI’examen des courbes et des valeurs de croissance annuelle, on constate que la
croissance annuelle du diamétre du tronc a 1,30m demeure moins importante a un age
inférieur a 20 ans au niveau de la forét de Bechateur par rapport aux deux autres Mekna III et
Ouchtata II alors qu’au dela d’un age de 20 ans cette croissance s’accentue au niveau de
Bechateur et Ouchtata II pouvant atteindre 12,7 et 12,6 mm/an respectivement a 50 ans. Ceci
est également vrai pour la croissance annuelle en hauteur qui atteint 76 et 65 cm/ an a

Bechateur et Ouchtata II respectivement, contre seulement 55 cm/an & Mekna II1.

La relation entre la surface de projection du houppier (SPH, m?) et le DBH (cm) des
peuplements est traduite par des relations de type non linéaire hautement significatives

p<0.0001) d’équations:

M (1II) : SPH= (0, 19*DBH) + (0, 14*DBH) /2 R>=0,64 (13)
O (I) :SPH= (0, 35*DBH) + (0, 12*DBH) "2 R*=0,60 (14)
B . SPH= (0,34*DBH) + (0,15*DBH) "2 R*=0,67 (15)
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La surface de projection du houppier maximale atteinte a Mekna III est de 71,4 m?/arbre pour
un DBH de 55,7 cm et un a4ge de 46 ans avec une moyenne de 24,8 m?/arbre. Les valeurs
minimales sont de 2,26 m?arbre (pour un DBH de Scm et un age de 25 ans) et 2,62m?/arbre
(pour un DBH de 6 cm et un age de 24 ans) avec des moyennes de 17 m?/arbre et 20,2
m?/arbre enregistrées respectivement a Bechateur et Ouchtata II (figure 28). Pour un DBH
donné, les arbres des deux foréts Mekna III et Ouchtata II atteignent des SPH qui sont proches

alors que la forét de Bechateur montre des valeurs supérieures.

{00 T T T ———]
i + Mekna III 1
I x Quchtata II +
80 * Bechateur * %

SPH (m?/arbre)

DBH (cm)

Figure 28. Relation entre la projection mesurée du houppier et le DBH des arbres-échantillons des

foréts de Mekna (l11), Ouchtata (Il) et Bechateur sur les dunes littorales du nord de la Tunisie
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Figure 29. Relation entre la projection moyenne mesurée du houppier et la densité des arbres par

hectare des foréts de Mekna (lll), Ouchtata (1) et Bechateur sur les dunes littorales du nord de la

Tunisie

La relation entre surface de projection moyenne du houppier et la densité des arbres (figure

29) par hectare pour les trois foréts combinées est exprimée par une régression non linéaire

hautement significative (p<0.0001).

SPH =exp (6,48 —0.57* Log (N))
Avec (N : Densité des arbres/ha)

R>=0.49 (16)

L’application de cette relation donne une surface moyenne de projection de houppier

comprise entre 9 m?/arbre pour une densité de 91 arbres/placette et 39 m*arbre pour 7

arbres/placette.
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II1.B: Influence des attributs des peuplements et de la sylviculture sur
les productions en cOnes et graines dans une forét de P. pinea au nord
de la Tunisie.

Article 1: Influence of stand attributes and sylviculture on cone and seed productions in

forests of Pinus pinea L. in north of Tunisia

Présentation orale au colloque international Agropine (International Meeting on
Mediterranean Stone Pine for Agroforestry): « Effet de la structure du peuplement et des
pratiques sylvicoles sur la production des cones et des graines dans une forét artificielle de
Pinus pinea au nord de la Tunisie », B. Adili, P. Balandier, M. H. El Aouni. 17-19/11/2011,
Valladolid, Spain. Accepté apres révisions dans la revue « CIHEAM » options

méditerranéennes et resoumis le 15 septembre 2012.

Résumé

La production de cones et de graines a été étudiée dans un peuplement de Pin pignon de la
forét de Mekna (III) au nord de la Tunisie en fonction de certains parameétres des arbres et du
peuplement (age, taille du houppier, densité et situation sociale de 1’arbre).

Les cones ont été collectés pendant 1’hiver 2011 sur un échantillon de 10% des arbres des
différentes classes de diametre du tronc des placettes-échantillons. Ils ont été comptés et
classés selon leur age (deux ou trois ans) ainsi que leur état, sain ou endommagé. Trois cones
de taille différente (petite, moyenne et grande) par arbre ont été pesés et ramenés au
laboratoire. Les graines ont été extraites, leur nombre et leur poids ont été¢ déterminés, et les
graines pleines et vides ont également été enregistrées.

Les résultats montrent que la production des cones augmente avec la dimension, notamment
du houppier, 1’age, et I’état social de ’arbre. La quantité de graines, pleines ou vides, dépend
du poids du cone. Différents insectes réduisent significativement la production de cones et de
graines. La production des cones dans la forét de Mekna (III) est treés faible pour 1’année
considérée.

Des problémes pourraient survenir a partir de cette carence dans 1’avenir, non seulement pour
le marché de pignons destinées a la consommation, mais aussi pour la régénération du

peuplement et la conservation de I’espece a une échelle a plus long terme.
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Influence of stand, tree attributes and silviculture on cone
and seed productions in forests of Pinus pinea L. in northern
Tunisia

ADILI BOUTHEINA" 2%, MOHAMED HEDI EL AOUNI", PHILIPPE BALANDIER® *
"Faculty of Sciences of Bizerte, Zarzona, 7021 (Tunisia)
’INRGREF, B.P 10, Ariana 2080 (Tunisia)
®Irstea, UR EFNO, F-45290 Nogent-sur-Vernisson, France (France)
“INRA, UMR547 PIAF, F-63100 Clermont-Ferrand (France)

SUMMARY

The present work studied if cone and seed productions were related to tree and stand parameters (age, crown size, stand
density and tree social status) in stone pine (Pinus pinea L.) stands in Mekna forest (lll), Northern Tunisia. The cones were
collected in summer 2011 on 10% of the trees sampled in the different trunk diameter classes. They were counted, weighted
and classified according to their age (two or three-year-old) and healthy or damaged.

Three cones (three-year-old) with different sizes (small, medium and large) per sampled tree were harvested and brought to the
laboratory. Seeds were extracted from the cones and their number and total weight per cone were determined. Filled or empty
seeds were recorded.

The findings showed that cone and seed productions are conditioned by tree size, especially crown volume, age and social
status. The number of filled or empty seeds depends on the cone weight. Data showed that cone and consequently seed
productions in Mekna Ill were low to extremely low for the considered year. Problems could arise from this deficiency in the
future, not only for nut market but also for stand regeneration and species conservation on a long term scale.

Key words: cone production, seed number, Stone pine, Mekna forest (Ill), Stand attributes

Résumé : Influence des caractéristiques du peuplement, des arbres et des pratiques sylvicoles sur la production de
cones et de graines dans une forét de Pin pignon au nord de la Tunisie

La production de cones et de graines a été étudiée dans un peuplement de Pin pignon de la forét de Mekna Ill au nord de la
Tunisie en fonction de certains paramétres des arbres et du peuplement (age, taille du houppier, densité et situation sociale de
I'arbre).

Les cbnes ont été collectés pendant I'été 2011 sur un échantillon de 10% des arbres des différentes classes de diameétre du
tronc des placettes-échantillons. lls ont été comptés et classés selon leur age (deux ou trois ans) ainsi que leur état, sain ou
endommagé. Trois cones de taille différente (petite, moyenne et grande) par arbre ont été pesés et ramenés au laboratoire. Les
graines ont été extraites, leur nombre et leur poids ont été déterminés, et les graines pleines et vides ont également été
enregistrées.

Les résultats montrent que la production des cénes est conditionnée par la dimension, notamment du houppier, I'age, et I'état
social de I'arbre. La quantité de graines, pleines ou vides, dépend du poids du cone. Les données montrent que la production
des cones dans la forét de Mekna Ill est trés faible pour 'année considérée.

Des problémes pourraient survenir a partir de cette carence dans I'avenir, non seulement pour le marché de pignons destinées
a la consommation, mais aussi pour la régénération du peuplement et la conservation de I'espéce a une échelle a plus long
terme.

Mots clés : production de cones — nombre de graines — Pin parasol — forét de Mekna Il — caractéristiques dendrométrique

| - Introduction

The stone pine, Pinus pinea L., is a tree species found around the Mediterranean basin. It has been successfully
introduced in Tunisia at the beginning of the 20" century along the Mediterranean coast line to consolidate the
littoral dunes of Bizerte in the north and along the north east coast in the region of Cap Bon (Hasnaoui, 2000).
The success of these first plantations incited the foresters to use this species to stabilize the littoral dunes of the
northwest too. Today Pinus pinea covers an area of 21,165 ha (ElI Khorchani, 2010) and becomes one of the
most valuable species in Tunisian reforestation programs, not only for wood production, but also because it is

much appreciated for its nuts, widely used in a lot of traditional dishes, such as cakes.
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Natural regeneration is difficult to achieve in Tunisia. The yield of cones and the amount of available seeds
together with other limiting factors such as livestock and overgrazing often result in the failure of natural
regeneration in stone pine stands. Cone yield and seed amount also show great year to year variability, which
leads to low masting capacities during long intervals. Therefore a better understanding of the factors controlling
cone and seed productions may be key information to provide guidelines for managers to improve both nut

production and natural regeneration.

In this study, we report data achieved on the Pinus pinea forest of Mekna Ill, North Tunisia. The aim was to study
the effect of tree and stand parameters (tree ages, crown volume, stem density, tree social status, pests) as

hypothetic key attributes on cone and seed productions.

Il - Materials and methods

1. Study area

The study was carried out in the northwest of Tunisia, on coastal dunes of Tabarka (36°57’'N, 8°45'E), in the
Mekna (lIl) forest. The climate is Mediterranean with mild winters and long summer dry periods lasting between
five and six months. Mean annual temperature is 18.8 °C. Average annual rainfall is 934 mm. The area is
relatively flat and characterized by a sandy soil with low organic matter, small quantities of sandstone, and a pH

above 8. Stone pine constitutes approximately 418 ha of pure or mixed stands.

2. Cone and seed data collection

Two- and three-year-old cones were harvested in late July and 2011. Cones were collected from 97 trees
(approximately 10% of trees), sampled in different trunk diameter at breast height (DBH) classes ranging between
10 cm and 65cm. Tree measurements included DBH, crown height, crown diameter and social status of the tree
(i.e. dominated, co-dominant or dominant). The age of the trees was estimated by coring the tree and subsequent

ring measurements. Stand tree density and basal area were also calculated.

All cones were manually harvested from each tree, counted, weighted and separated as either healthy or
damaged. Three cones (only three-year-old ones) with different sizes (small, medium and large) per tree were
chosen and brought to the laboratory. Their length and width were measured (Johnson et al. 2003) with a calliper.
Afterwards, the cones were soaked in hot tap water and finally heated in an oven at 60°C for 16 hours to open
them. All cones were completely dissected and seeds were extracted. Seeds were counted, weighted and

distinguished into filled or empty using the float method (Boydac et al, 2003; Dangasuk and Panetsos, 2004).

Il — Results

1. Stands attributes

Pinus pinea stands in Mekna forest (Ill) presented great differences in their characteristics (Table 1). Tree age
was approximately the same in a given stand but varied from 17 to 62 years at the forest scale with a mean value
of 36.8. The mean diameter (DBH) was 30 cm and ranged from 6 to 61 cm, whereas the mean height (H) of the
stand was 12.8 m and ranged from 6 to 21 m. Stand density also showed variability, between 140 and 1,820 trees

per hectare.
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Table 1. Stand characteristics (means * SD of the thirty seven sampled plots)

Mean Min Max
Tree diameter(cm) 29.6£10.3 6 61
Tree height (m) 12.8+£3.7 6 21
Stand density (n/ha) 4624352 140 1.820
Tree age (years) 36.8+11.6 17 62

2. Cone production

Pinus pinea exhibited low cone production. Two-year-old cones averaged 5.6 per tree and three-year-old cones
showed an average number of 7 per tree (Table 2). Three-year-old cone weight ranged between 59.8 and 388.8 g

with a mean value of 201.7 g (Table 2).

Table 2. Cone and seed productions of Pinus pinea stands in Mekna forest (lll) (mean value + standard deviation)

Two- Three- Number of Percentage Three Total Total Percentage
year-old year-old filled seed of empty year-old seed seed of trees
cone cone per cone seeds (%) cone weight number  without
number humber weight (g) percone percone cones (%)

5.6£6.0 7.0+8.1 52.5+14.4 19.316.2 201.7£78.4 57.5+22.5 652184 7.2

Number of two and three-year-old cones was positively and linearly correlated with tree crown volume (R?=0.94
and R?=0.90, respectively; p<0.0001; Fig.1). The high crown volume of 613 m® showed 30 two-year-old cones

and 44 three-year-old cones, whereas a small crown volume of 1.5 m° resulted in an absence of cone.
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Fig. 1. Cone number relative to crown volume of Pinus pinea trees in Mekna (lll) forest
[=: two-year-old cones, number of two-year-old cones per tree = (0.05*crown volume)

[*: three-year-old cones, number of three-year-old cones per tree = (0.07*crown volume)

The age was a worse predictor for cone number than crown volume (for the two- and three-year-old cones
R2=0.69 and R?=0.84, respectively; p<0.0001).
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The number of cones significantly decreased with increasing stand density (R?=0.95; p<0.0001). The maximum
number of cones found for a density of 140 trees per hectare was 30 and 44 for two- and three-year-old cones,
respectively, whereas for a density of 1,820 trees per ha no cone was produced at all. Overall, 7% of trees had no

cone.

Crown volume, age and stem density are variables correlated among each other. Results showed a positive
correlation between crown volume and age (r=0.31; p<0.01) and a significant negative correlation between stem
density and crown volume (r=-0.94, p<0.0001). Tree social status had a significant effect on the cone number

(p<0.0001) with the biggest or dominant trees producing more cones than co-dominated and dominated trees.

3. Seed production

The seed number within the cone was positively and highly correlated with the mean dry weight of the cone
(R?=99.9%, p<0.0001; Fig.2). Larger cones contained more filled seeds. The number of filled seed per cone was
52.5 in mean and ranged from 65.5 to 97.7.0verall mean of empty seeds in this study was 19.3% (Table 2)
ranging from 2 to 34%.
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Fig. 2. Number of seeds per three-year-old cone relative to average cone dry weight

[o: total seeds, Number of total seeds per cone = exp(0.790*In(mean dry weight of cone)]

[X: only filled seeds, Number of filled seeds per cone = exp(0.749*In(mean dry weight of cone)]

Our results showed the presence of damages in the sampled two-year-old cones such as a brown colour and
small and larger circular wholes. The mean proportion of two-year-old cones attacked by insects was 34.0 % in
mean for a tree and ranged from 0 to 100%. Infested cones were suspected to have been attacked by Dioryctria
mendacella, probably Pissodes validirostris and Anobidae (genius Ernobius) but we need to confirm this

hypothesis (Alain Roques, personal communication).

IV - Discussion

The results highlighted that the biggest trees, with an important crown volume, and being in stands with low tree
density produced more cones than smaller trees. Therefore crown volume could be the main factor influencing
cone production in the Mediterranean stone pine. At least crown volume seems to have more importance in the

determinism of cone production than tree age or tree density. However we have to recognize that we were not
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able to sample young trees in stands having a low tree density. These results are in the line of those of Gongalves
and Pommerening (2011) who showed a good correlation between crown diameters and coning. Indeed, the
largest production was attained when dominant trees were particularly frequent. Calama et al (2008) also stated
that the lower the density, the bigger is the number of dominant trees and the higher the site quality the larger is
the average cone yield. Calama et al (2011) explained as well the spatial variability of cone production between
trees and between plots of stone pine like in our study by the presence of large, dominant trees growing in lightly
stocked stands with the highest site quality. They reported for Pinus pinea forests on the Spanish Northern
Plateau a considerable proportion of trees with no cone production. This result is in contrast to Gongalves and
Pommerening (2011) who reports only three trees in the plots of Alcacer do Sal region without cone. Our results
showed 7 trees without cones on a total of 97 samples trees (7.2% trees with no cone).

The seed number per cone was variable and mainly explained by the mean weight of cones. Thus larger and
heavier cones contain a higher number or filled seeds. These findings are in accordance with those obtained by
Calama and Montero (2005). Correlation between filled seeds and total number of seeds has been identified in
our study and in several forest studies since Bramlett and Hutchinson (1964). When the trees are stressed, such
as in the case of a high tree density in the stand, their reproductive capacities seem to be reduced, with low cone

production, and consequently a lower number of filled seeds and many empty seeds.

Dioryctria mendacella, Pissodes Validostris and coleopters (Anobiidae, genius Ernobius) seemed to be
responsible of many cones attacks but it is necessary to analyse new attacked cones to confirm the presence of

these species.

Data showed that cone production by Pinus pinea in the Mekna forest was very low and so was consequently the
seed production, too. In addition, seeds from the Mekna forest were characterized by a low germination rate (48.5
%, Adili et al., unpublished) in comparison with other studies, such as the site of Strofylia (78 to 98.3%, Ganatsas
et al. 2008). Consequently it seems unable to secure species regeneration. In this case appropriate silvicultural
practices including pruning and thinning (reduce tree density to increase crown volume) are needed in order to

ameliorate cone and seed productions and thus regeneration process.

V-Conclusions

Cone and seed productions of Pinus pinea in the Mekna (lll) forest, north Tunisia, depend on:
* the size of the tree and its health;

* the number and weight of the cones as factors influencing seed production;

* Dioryctria mendacella as a major damaging agent for two-year-old cone;

As a result seed and cone productions in the Mekna Ill forest are low and seem unable to secure species

regeneration and nut production.
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Complément d’article
La relation entre la densité (nombre d’arbre/ha) et le nombre total de cones par arbre (Fig. 33)
est ajustée par une régression hautement significative (p<0.0001) dont I’équation est la
suivante :

N = (1019/Densité)"2 R2=0.95 (17)

avec N;: nombre total de cone par arbre

80 -

60 -

40 -

20 -

+ .

+
F

Nombre total des cdnes par arbre

1 1 L L L | 1 1 1 1 1 - 1 I_
800 1200 1600 2000
Densité des arbresiha
Fig 30. Relation entre la densité du peuplement et le nombre total des cones (1 et 2 ans) par arbre

échantillon des pins pignon de la forét de Mekna (lll), nord de la Tunisie.

Le nombre de cones varie ainsi entre 0.3 cones pour la plus forte densité enregistrée (1820
arbres ha™) et 53 cones pour la plus faible densité (140 arbres ha™).

Les volumes de houppier des arbres-échantillons des peuplements de Pin pignon de la forét de
Mekna (III) ont été répartis en 4 classes d’effectifs égaux allant de 0 & 770m>. Les données
des arbres-échantillons (age, DBH, densit¢ du peuplement, production en cénes) nous ont
permis de calculer des moyennes avec des écart-type pour chaque classe (tableau 3). La classe
4 (87.4 — 770) est caractérisée par les semenciers les plus vieux par rapport aux autres classes
avec un DBH de 44.8 cm et un age de 44 ans ainsi que la meilleure production en cones de
30.3/arbre. A I’opposé, la classe 1 (0 — 23.3) regroupe les valeurs minimales (DBH : 20.4 cm,

age : 33 ans) et la faible production de 1.6 cones/arbre (tableau 14).
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Tableau 12. Caractéristiques et production en cones des arbres-échantillons du peuplement de Pin
pignon dans la forét de Mekna (lll). (Des lettres minuscules distinctes indiquent des différences

significatives a a=0.05 entre classes pour chaque parameétre étudié)

Classes du volume de Nombre moyen Densité moyenne Age moyen (ans) DBH moyen
houppier (m*/arbre) de cones (arbre/ha) (cm)
total/arbre
0 —233 1,6 1,3 (d) 950+435 (a) 334+11,7 (b) 20,4+ 7,3 (d)
23.4-553 55+£2,8 (c) 524+136,6 (a) 33,2+ 11,6 (b) 28,2+ 8,8 (c)
55.4-873 11,7£3,8  (b) 355+879 (b) 372+ 11,4 (b) 352+82 (b)
87.4-770 30,3+ 15,8  (a) 200£50,2 (c) 438+ 8,6 (a) 448+ 84 (a)

Tableau 13. Rendement a I’hectare en cones et en graines de pin pignon par classe de densité. (Des
lettres minuscules distinctes indiquent des différences significatives a a=0.05 entre classes pour le

rendement en cone et graine)

Classes de densité (arbres/ha)

130 - 260 260 - 400 400 - 590 590 - 1820
Nombre moyen de cone de 2390 (a) 1367 (b) 1143 (bc) 690 (c)
2°™ année/ha
Nombre moyen de cone 3127 (a) 2104 (b) 1855 (c) 893 (d)
de 3™ année/ha
Rendement moyen de cones (kg/ha) 775 (a) 415 (b) 397 (be) 150 (c¢)
Rendement moyen en graines (kg/ha) 220 (a) 121 (b) 106 (bc) 43 (¢)

Etant donnée I’effet important de la densité des arbres sur la variation du nombre de cone
(fig.ure 30), quatre classes de densité ont été déterminées allant de 130 a 1820 arbres/ha
(tableau 13). La production en cones est variable d’une classe a une autre avec un maximum
pour la plus faible densité (3127 cones de 3°™ année/ha, 2390 cones de 2°™ année) ; ceci est
¢galement vrai pour le rendement en cones et en graines en terme de poids donnant
respectivement un maximum de 775kg/ha et 220kg/ha (tableau 13).

La forét de Mekna (III) présente, d’apres les 97 arbres-échantillons, un nombre moyen de
cone de 1964 / ha auquel correspond un rendement de 426,2 kg/ha et un rendement en graines

de 121 kg/ha.
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III.C: Des exigences en lumiere revisitées: Pinus pinea, une espece
intolérante a 'ombre, y germe mieux (Article 2)

Article 2

« Light requirements revisited: the shade intolerant P. pinea species better germinates in
shade », Boutheina ADILI, Mohamed Hédi EL AOUNI, André MARQUIER, Philippe
BALANDIER

(En cours de rédaction)

Résumé

La germination des graines et la survie des semis sont des étapes cruciales pour la
régénération forestiere. Plusieurs facteurs interagissent ensemble produisant soit des effets
positifs, soit négatifs, sur la germination et 1’établissement des semis. Le role de chaque
facteur doit étre élucidé pour une meilleure gestion et renouvellement du peuplement ainsi
que la conception des opérations sylvicoles.

La germination de P. pinea (pin parasol), une espece réputée intolérante a I’ombrage, a
¢été ¢tudiée dans une expérimentation en conditions controlées sous serre a partir de graines de
trois foréts du nord de la Tunisie.

Trois régimes de lumiere ont été appliqués 3%, 16% et 58% de lumiére incidente, combinés
avec trois modalités de lit de semence, sol nu, sol couvert avec des aiguilles de litiere et du sol
arrosé avec un extrait d’aiguilles. La germination des graines et les premiers stades de
développement des semis ont été suivis pendant 5 mois.

Les meilleurs taux de germination sont enregistrés sous 3% et 16% de la lumicre incidente
mais une meilleure survie ultérieure des semis a eu lieu sous une lumiere de 16%. La
limitation de la germination n’est pas directement reliée a la lumiere, mais plutoét a la
température et ’humidité qui sont en liaison avec cette dernicre.

Le taux de germination est élevé sur sol nu, alors que la présence de la litiere supprime
I’émergence des semis en formant une barriere physique. L’arrosage avec un extrait de liticre
n’a pas d’effet sur la germination et 1’établissement des semis, suggérant que 1’allélopathie
due a des composés phénoliques n’a pas joué un effet important dans 1’émergence du Pin

parasol.
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ABSTRACT

Tree seed germination and early seedling survival are critical stages for forest regeneration.
Many factors interact to produce positive or negative effects on germination and seedling
establishment. The role of each factor has to be elucidated to achieve better management of
stand renewal and design of silvicultural operations. The germination behaviour of Pinus
pinea (stone pine), a species reputed to be shade-intolerant, was studied under controlled
conditions in a pot experiment in a greenhouse with three different seed provenances of north
Tunisia. Three light regimes were applied; 3%, 16% and 58% of incident light, combined
with three seedbed modalities; bare soil, soil covered with needle litter and soil watered with
needle extract. Seed germination and early seedling development were monitored for five
months. 3% and 16% of incident light resulted in maximum germination rate, but better
subsequent seedling survival occurred under 16% light. Germination limitation was not
directly related to light, but rather to temperature and humidity linked to the light regime.
Germination rate was high in bare soil, but litter suppressed emergence by imposing a
mechanical barrier. Response to litter extracts did not influence seed germination or seedling
establishment, suggesting that allelopathy due to phenolic compounds played no significant
role in stone pine emergence.

The better germination in shade for seeds of a light-demanding species gives new insights on

forest light requirements.
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1 INTRODUCTION

Germination is considered as the most sensitive stage in a plant’s life cycle (Ashraf et
al. 2003). Wrong timing or location of germination may be fatal to individual plants and so
adversely impact population recruitment (Harper 1977; Silvertown and Charlesworth 2001).
Various environmental factors can determine seed germination, but the essential and often
cited ones are an appropriate combination of temperature, moisture, light (Mayer and
Poljakoff-Mayber 1989; Bewley and Black 1994) and (or) litter (Jensen and gutekunst 2003;
JanecCek and Jan Leps 2005).

In Mediterranean environments, germination is often restricted to short periods in the
wetter spring or autumn, and is unlikely to occur during dry summer (Garcia-Fayos et al.
2000; Quilichini and Debussche 2000). This may be especially critical for some
Mediterranean species whose seeds do not display dormancy. Thus the stone pine (Pinus
pinea L.) is considered to be a species easily propagated by seeds (Ganatsas and Tsakaldini,
2007) with no dormancy (Vabre-Durrieu 1956), yet failure of natural regeneration has been
observed for many decades in this species.

The reasons for this effect have not yet been identified (Moussouris and Regato 1999):
little is known about the influence of environmental conditions on seed germination and early
growth of P. pinea (Baskin and Baskin 1998). Previous studies (Skordilis and Thanos 1997,
Escudero er al. 2002) reported a high variability in seed germination of P. pinea related to
environmental conditions and variations in populations. P. pinea is considered a life-long
strongly light-demanding species (Moulopoulos 1962), but few data are available on specific
light requirements for germination and early seedling growth. Published results reported an
increase of light requirements with individual size, even for shade tolerant sp., whereas light
requirements for the germination process in shade intolerant sp. have not been extensively
examined. Data on temperature and soil moisture are also sparse. Agrimi and Ciancio (1993)
gave a temperature optimum for germination between 16 °C and 19 °C for P. pinea.
Temperatures higher than 25°C and lower than 10 °C stop the germination process.
Maximum germination of P. pinea occurs at 15% to 25% soil moisture (Ferrari, 1950;
Boncompagni 1952; Magini 1955), and a soil moisture excess can delay germination (Loisel
1976).

The litter layer can prevent germination by lowering the intensity and quality of
sunlight reaching the soil, and by forming a mechanical barrier to the access of seeds to the
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soil and the emergence of seedlings (Facelli and Pickett 1991). In some cases, it may also
limit germination and establishment of seedlings through allelopathic effects (Del Moral and
Cates 1971; Rice 1984; Crawley 1986; Karssen and Hilhorst 1992; Friedman 1995; Fernandez
et al. 2006; Van Andel 2006).

From a practical point of view, the conservation of P. pinea stands, which are of ecological,
aesthetic and economic value is a major objective of current management strategies in Tunisia
(Ganatsas and Tsakaldimi 2007). Better knowledge of factors controlling the germination of
this species can therefore help to understand, predict and control the regeneration and

dynamics of stone pine forests.

The objective of this study was to analyse the influence of different light intensities and

seedbed modalities on seed germination and early development of P. pinea. Our working

hypotheses were:

1) Light should have a significant effect on germination, P. pinea being considered a
strongly light-demanding species

i1) Litter should have a suppressive effect on seed germination, by forming a physical barrier
or through the action of allelochemical compounds.

We tested these two hypotheses in a controlled experiment set up in a greenhouse. Seed

germination was tested under three levels of light set by shade nets and with different

seedbeds; bare soil, litter or extract of needle litter.

2 MATERIALS AND METHODS

2.1 Collection of seeds and needle litter

Pinus pinea cones were collected in September 2010 by hand from Mekna III (Tabarka
36°57°N — 8°45°E), Ouchtata (36°59°N — 9°03’E) and Bechateur (37°16’N — 9°52’E) coastal
forests located in the north of Tunisia. Seeds were released by heating the cones at 60 °C for
30 min to 1 h to open them. Seed viability was tested beforehand in a growth chamber (Sanyo
versatile environmental test chamber). Tests were performed in 14 cm-diameter Petri dishes
on two layers of wet filter paper. For each site (Mekna III, Ouchtata and Bechateur) a Petri
dish with 50 seeds was used. Temperature and relative humidity were kept constant at 18 °C
and 75%, respectively, with a photoperiod of 12 h light and 12 h darkness, and illumination at
115 pmol m™ s from white fluorescent tubes. Seed viability (expressed as the percentage of
seeds that sent out a radicle) was about 38% in Mekna III, 32% in Bechateur and 24% in
Ouchtata.
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Litter was harvested in May 2010 in several 2 m? quadrats randomly distributed in each site.

The litter was air dried and stored in bags until used.

2.2 Experimental design

To evaluate the role of light, litter and seedbed conditions on seed germination, we
conducted an experiment under greenhouse conditions at the INRA station of Clermont-
Ferrand (45° N, 3° E), France. The experiment was set up in April 2010 in a factorial design
comprising three light regimes, three seed provenances and three types of seedbed; we used
seven replicates for each treatment. Seeds were randomly selected without using the float
method (to distinguish between damaged or empty) to simulate natural field conditions in
forest. A replicate corresponded to a pot where we sowed four seeds; thus a total of 189 pots
(756 seeds) were used (3 light regimes x 3 seedbed modalities x 3 provenances x 7 replicates
x 4 seeds). Each pot had a volume of 304 cm® and was filled with a mixture of 2/3 river sand
and 1/3 clay-loam with peat.

Three light regimes were created separately in the same greenhouse. The first was
covered with a double-layered green shading net to reduce the light intensity; the second was
covered with a single layer and the third was left uncovered. In each light regime, the amount
of photosynthetically active radiation was measured with a light sensor (SOLEMS, model
PAR/CBE80). Measurements were made over a 72h period. Transmittance was then
calculated as a percentage of incident light impinging on the greenhouse, and was 3%, 16%
and 58%, respectively for each modality. The transmittance for the uncovered modality was
not 100%, as the greenhouse structure intercepted a significant amount of light. We used a
spectrophotometer (Ocean Optic) to check that the spectral properties of the light were not
modified by the shading net.

The three seedbed modalities comprised bare soil, soil covered with a litter layer 2 cm

thick and soil watered with a litter extract. Litter extracts were prepared from 100 g pooled
samples from dry litter for each forest separately. The litter was placed in 1000 ml of
deionised water (100 g/1000 ml) and shaken for 48 h (Jaderlund et al. 1996). The extracts
were filtered and the solution was kept refrigerated until used. The seeds were placed on the
surface of the soil or the litter and not buried, to mimic natural conditions where seeds fall on
the soil or litter surface.
Throughout the experiment, the pots with litter and bare soil received 15 ml of water and the
others received 15 ml of extract every 2 days. Air temperature and air humidity were
monitored every 15 minutes by a sensor (HOBO, H08-003-02) placed above the pots in each
modality.
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2.3 Measurements

Germination was recorded every day and was considered complete for a seed lot when no
additional seeds germinated. The criterion for germination was protrusion of the radicle
through the seed coat (Skordilis and Thanos 1995; Ranaldi ef al. 2003; Raccuia et al. 2004).
Seeds exhibiting abnormal germination were excluded from germination counts. Germination
percentage was calculated as the ratio of the number of germinated seeds at a given time to
the total number of seeds sown (ISTA 1993). To evaluate the effect of light intensity and
seedbed modalities on seedling growth, all seedlings emerging from germinated seeds from
each pot were measured monthly for shoot height to the nearest centimetre. Mortality (only of

germinated seeds) was also noted. Observations ceased in September 2010.
2.4 Statistical analyses

Data was analysed using Statgraphics Centurion XV (StatPoint, Inc., Virginia, USA).
ANOVA was used to examine the influence of the different seed origins, light intensities and
seedbed modalities and their interaction on the percentage of germination and mortality. Only
the interaction between light and seedbed was found significant (p = 0.03) and was due to the
absence of germination under 58% of light (see below). Factors are therefore considered
separately in Results. Distributions were tested for normality by the randomness of residues
and the homogeneity of variances by Levene’s test. Percentages were log-transformed to meet
normality criteria. When normality could not be met, percentages of germination or mortality
underwent the non-parametric Kruskal-Wallis comparison tests based on ranks to identify the
significant differences.

The relationships between air temperature, air humidity and seed germination rates were
tested using the non-parametric Spearman's rank correlation test (). The sum over the
germination period of temperatures up to 20 C (temperature threshold given in the literature
above which germination is adversely affected) and corresponding sum of relative humidity

were used.

3 RESULTS
3.1 Effect of seed provenances

The final percentage of germination of P. pinea seeds originating from the three forests
(Mekna, Ouchata and Bechateur) showed small differences between all treatments and did not

differ significantly (p > 0.05), all treatments confounded.
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3.2 Effect of light conditions on seed germination

First seed germination occurred 14 days after sowing in treatments with 3% and 16% of light,
whereas seeds under 58% of light took 37 days after sowing to start germination (Fig. 1). The
final percentage of germination was low in all cases and ranged from 0.4 % to 26.6 %,
indicating that the three sampled P. pinea stands produced seeds of low germination capacity,
as confirmed by the viability test (see Materials and Methods). Seeds exposed to 58% of light
exhibited the lowest percentage of germination (0.4%), whereas seeds exposed to 3% and
16% of light gave 26.6% and 20.3%, respectively (Fig. 1). The cumulative germination
percentage under 58% of light differed significantly (p =0.016) with those under 3% and
16%, whereas the germination percentage did not differ significantly (P > 0.05) between 3%
and 16% of light. Germination was complete within 116 days for 3% and 110 days for 16% of

light treatments, after which no late seed emergence was observed in any case.

30 +

—a— 3% af light
—— 6% af light
—— 58% of light

Germination (%)

0 20 40 G0 a0 100 120
Days after sowing (DAS)

Fig 1. Cumulated germination percentages for Pinus pinea seeds sown under three light

regimes in a greenhouse (all seedbeds and seed origins pooled).

3.3 Effect of seedbed treatments on seed germination

Germination was completely inhibited in pots with seeds sown on 2 cm of litter, whereas
seeds sown on bare soil without litter or watered with needles extracts showed 41.5% and
25.5% germination, respectively (Fig. 2). The two treatments without litter (soil watered with
deionised water and soil receiving needle extracts) did not differ significantly from each other

(» > 0.05) but differed significantly from soil covered by needle litter (p = 0.0084).
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Fig 2. Cumulated germination percentages for Pinus pinea sown in pots with various soil treatments in

a greenhouse experiment (all light regimes and seed origins pooled).

3.4 Effect of temperature and humidity on seed germination

The minimum temperature recorded in the greenhouse was between 9 °C (under 3% and 16%
light) and 9.4 °C (under 58% light) and the maximum between 35 °C and 42.5 °C under 3%
and 16% light, respectively, and higher than 50 °C under 58% light. The sum over the
germination period of temperatures up to 20 °C positively affected the germination percentage
(rs=0.82, Table 1) as did the sum of relative humidity RH (%) corresponding to temperature
up to 20 °C (r;= 0.84), whereas seed germination was negatively correlated to the sum of all
temperatures higher than 20 °C (r=—0.66) as well as the sum of the relative humidity
corresponding to these temperatures (7= —0.6). This is because temperatures up to 20 °C also
promoted a better relative humidity than temperatures higher than 20 °C. Significant negative

correlations between light and ZT ©<20°C air temperature (rs=—0.76) and ZRH relative

humidity (for T<20°C) (rs=—0.73) were also found (Table 1).
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Table 1. Results of the Spearman’s rank correlation test (#; and p-values) between germination rate of
P. pinea, light, sum of temperatures <20 °C and >20 °C, and relative humidity corresponding to the

periods where 7 < 20°C and 7> 20°C

Variables (r) p
Germination (%) * Y temperatures (<20°C) 0.82  0.0067
Germination (%) * Y relative humidities (for 7 < 20 °C) 0.85 0.0051
> Temperature(<20 °C) * Y relative humidities (for 7< 20 °C) 0.92 0.0022
Germination (%) * Y temperatures (>20°C) -0.66 0.026
Germination (%) * ) relative humidities (for 7> 20 °C) -0.60 0.037
Light (%) * Y temperatures(<20°C) —0.77 0.0108
Light (%) * Y relative humidities (for 7 <20 °C) -0.74 0.0142

3.5 Seedling mortality

P. pinea showed higher final mortality rate under 3% of full light (all seed origins and
seedbed modalities pooled) than under 16% of full light (25.4% and 3.2%, respectively,
Fig. 3). Analysis of variance on seedling mortality revealed a strongly positive effect of
increasing light intensity on P. pinea survival (p <0.001). No significant effect of seedbed
type was found on the mortality of P. pinea seedlings (p > 0.05). In the first three months,
height growth of P. pinea seedlings did not show any significant differences between 3% and
16% of full light, and reached an average of 6.5 cm. In the following months, seedlings under
3% of full light died whereas seedlings under 16% of full light continued to increase regularly
in height. No significant effect of type of seedbed, bare soil watered with water or bare soil

watered with needle extract, was found on seedling growth (p = 0.3).
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Fig 3. Cumulated mortality percentages of Pinus pinea seedlings as a function of time under two light
regimes in a greenhouse (the 58% light treatment is not presented, as only 0.4% of the seeds

germinated). All seed origins and seedbed modalities pooled.

4. DISCUSSION

Whatever the factor considered, seed provenances tested did not result in any statistical
differences; there were only negligible differences between the three sites where the seeds
were collected in Tunisia. This can be attributed to the low genetic diversity of this species

throughout the world (Fady et al. 2004).

4.1 Effect of light on P. pinea seed germination

Our study showed that seeds germinated differently according to light exposure. The
seeds under 3% and 16% of full sunlight displayed greater germination rates (26.6% and
20.3%, respectively) than those under 58% light (0.4%). Total percentage germination and
mean time to complete germination did not show any significant differences between seeds
exposed to 3% and 16% light.

Absence of germination under 58% light in a greenhouse suggests that germination of
P. pinea seeds can be inhibited by exposure to high light levels, apparently conflicting with
the high light requirement trait of this species throughout its life cycle after the germination
stage (Fady et al. 2004). However P. pinea was sometimes reported has having opportunistic
germination behaviour, with seeds are indifferent to light conditions, as reported for strofylia

populations of P. pinea (Ganatsas and Tsakaldini 2007). Unlike P. pinea and P. nigra, which
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are indifferent to light conditions (Skordilis and Thanos, 1997), P. brutia (Thanos and
Skordilis 1987), P. sylvestris and P. halepensis (Skordilis and Thanos 1997) seed
germinations are normally stimulated by light via the phytochrome system.

If light per se is not a controlling factor in P. pinea germination, climatic factors
related to light may play a primary role in the germinating process; thus we showed that
P. pinea germination was significantly affected by relative air humidity and air temperature.
The sum of temperatures below 20 °C was found to be positively correlated with the
germination rates. This result is explained by the fact that the optimum temperature range for
the germination of P. pinea is 16 °C to 19 °C (Agrimi and Ciancio, 1993); temperatures
higher than 25 °C and lower than 10 °C stopped the germination process. Escudero, Garcia
and Luzurlaga (2002) also reported that unlike mountain pines, lowlands pines (P. halepensis,
P. pinaster, P. pinea) and P. canariensis showed significant effects of temperature on
germination responses, and final germination was higher at relatively low temperatures
(between 15 °C and 20 °C) than at warmer, alternating temperatures. Following Skordilis and
Thanos (1995) this limited optimal range of temperatures for germination, up to 20 °C, could
be a general Mediterranean strategy to avoid seedling emergence in adverse conditions.

Light strongly controls temperature fluctuations (Vasquez-Yanes and Orosco-Segovia
1993; Bullock 2000). Thus under 58% of full sunlight, the temperature range and maximum
were higher than under low light intensity (3% and 16%). In addition to the detrimental effect
of high temperature on germination, increased radiation and thus of maximum temperatures at
58% light also decreased relative humidity and probably soil water content. Although equal
amounts of water were added to the pots every two days, higher evaporation under 58% than
under 16% and 3% light may well have caused higher water stress (Koller 1972). Relative
humidity and temperature interacted in their effects on germination capacity, and seeds
germinating at near-optimum temperatures are not exposed to moisture stress. Thus as
temperature decreases, the relative humidity will increase and also the seed moisture content
(Amjad and Anjum 2002). Thus it appears that for P. pinea, exposure of the seeds for long
periods to high temperature soon impairs germination. High temperatures for long periods
may induce protein denaturing (Socolowski, Vieira and Takaki 2008). In field conditions,
Ashton and Larson (1996), also argued that forest gaps exposed to long periods of direct
radiation had very dry surfaces, creating an inhospitable environment for germination and
growth.

In sum, light indirectly controlled P. pinea germination by acting on temperatures and thus on

relative humidity. Germination was delayed under 58% light by seed desiccation and heating.
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Darker conditions (3% and 16% light), more temperate climate and higher humidity promoted
seed germination. In addition, poor surface contact between seed and soil, mimicking natural
conditions, decreased water uptake and favoured high desiccation (see Harper et al. 1970,
Nyandiga and Macpherson 1992; Leishman and Westoby 1994; Sonesson 1994), particularly
at 58% light. Since high radiation levels lead to increased temperature and high water
evaporation, germination of many Mediterranean species is expected to be favoured by a
closed environment characterized by low radiation levels and evaporation rates (Acherar
1984; Bran 1990).

Even thought P. pinea is a reported light-demanding species, the germination process is
promoted in shade where lower T° and higher RH predominate. Thus, for a given species,
light requirements depend on the considered process and may not be a constant trait
throughout the life cycle. This is in accordance with the increase of light requirements as tree

seedling and sapling grow (Gaudio et al. 2011).

4.2 Effect of seedbed on P. pinea germination

In the present study, germination was suppressed by the presence of a litter needle
layer 2 cm thick on the soil surface, less abundant than in field conditions, in both shaded and
lighted conditions, whereas exposed bare soil combined with shade promoted germination of
P. pinea. Khan and Shankar (2001) already showed that seed germination of Quercus
semiserrata Roxb on soil surface was significantly better than on litter. Lower germination
rate of P. halepensis seeds was also observed when soil was covered by litter, especially with
old pines, with germination less than 30% (Fernandez et al. 2008).

The upper strata of litter layers can be extremely hot and dry and this can also limit
germination and growth rate (Ellsworth et al., 2004) by favouring seed desiccation and a high
mortality rate (Duncan and Linhoss 2005). A deep mat of litter interferes with downward
movements of seeds through the litter layer before they germinate (Facelli and Picket, 1991),
imposes a mechanical barrier against radicle penetration (Ahlgren and Ahlgren 1981; Facelli
and Pickett 1991; Peterson and Facelli 1992), and modifies soil moisture content by reducing
water infiltration and evaporation and thus limiting the seed imbibition process (Facelli and
Pickett 1991). Barrera and Espinosa (2001) argued that emergence on pine litter was
markedly affected by litter depth and cover, suggesting that a mat of pine needles may have a
lower water retention capacity than oak leaves, for example. Before germination, seeds need
to imbibe water to reach full turgescence for cell elongation. Large seeds like those of
P. pinea (Tapias et al. 2004) do not move so easily into the litter cover. When these seeds are

trapped on top of or inside a layer of litter they cannot make contact with soil. The seeds
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remain dry and so do not germinate, the lack of seed dormancy in the non-serotinous species
P. pinea allowing them to start germinating when climate conditions are favourable for
seedling establishment. Larger seeds need more time to absorb water than smaller seeds,
especially if they are not buried but lie on the soil surface, since they have a smaller surface
area-to-mass ratio (Kikuzawa and Koyama 1999).

The non-significant effect of watering the pots with needle extracts may indicate the
absence of chemotoxic effect of P. pinea litter on the germination process, even if we can
discern a clear decreasing trend in germination with needle extract (Fig. 2). Thus chemical
effects of secondary compounds leached from litter are less important than physical and
mechanical effects of litter, which may be decisive for seedling emergence (Facelli and
Pickett, 1991., Xiong and Nilsson 1999). In a similar way, Garnet et al. (2004) showed that
leaf extracts of P. rigida Mill did not influence seed germination. Also, allelopathy was not
involved, or had a weak effect, in P. sylvestris L. germination in both a growth chamber and
under field conditions (Castro et al. 2005). However, Fernandez et al. (2008) suggest that
autotoxicity could be considered as one component of complex interactions involved in

regeneration failure in P. halepensis forests.

4.3 Seedling mortality after germination

The present work shows that although P. pinea seeds can germinate in shade, even with very
low light availability (3%), the seedlings are unable to survive in these conditions beyond 2
months after germination. By the end of the fifth month, most of the seedlings planted in low
light conditions (3% light availability) were dead or damaged. The seedlings apparently
require a percentage of light availability greater than or equal to about 16% for further
development. Parker and Mohamed (2000) found that seedling mortality increased at
irradiances below 15% in P. resinosa Ait. Our work supports Bahuguna and Pyare (1992) and
Ahmed (2000), who showed the importance of light intensity during early growth. Survival of
stone pine seedlings decreased with decreasing light availability. This result agrees with those
previously reported for shade-intolerant tree species, in which survival decreases with
decreasing light (Lorimer 1981; Kobe ef al. 1995; Sipe and Bazaz 1995; Chen 1997). Coates
(2000) found a higher mortality in shade-intolerant P. contorta in a forest understory at about
10% of full light. Unlike stone pine and lodgepole pine, Aleppo pine showed high survival
and growth under both shaded and unshaded conditions (Broncano, Riba and Retana, 1998);
this result conflicts with the general prediction that pioneer species should have a greater
degree of growth enhancement in sun than in shade (Kitajima 1994). Gaudio ef al. (2011)

showed on P. sylvestris that the light requirement increases with size of individuals; when
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very small they are able to survive deep shade, but their light requirement rapidly increases as

they grow. Such behaviour could explain the apparent discrepancies noted in the literature.

5. CONCLUSION
In conclusion, P. pinea seed germination is promoted by shade that favours lower T° and

higher RH, both driven by light availability. In accordance with the increasing light
requirements as seedlings grow, the germination process needs shade, even for a light
demanding sp. such as P. pinea. Needle litter imposes a physical barrier and suppresses seed
germination, probably through seed desiccation. Allelopathy processes do not seem to play a
fundamental role in P. pinea establishment, either on seed germination or for subsequent
seedling growth.

From a practical point of view, the knowledge of this germinating behaviour is essential to
successfully manage P. pinea forest natural regeneration. From these results, it seems
unnecessary to strongly thin the stands to promote seed germination, and too much light will
even be unfavourable. We can recommend a light level of about 15-20%. However, after the
germination process, seedlings need to be rapidly exposed to light to undergo rapid growth.
The needle layer hinders germination of seeds. Its removal may therefore be desirable to

accelerate natural restoration in P. pinea plantations.
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Complément d’article (tests de germination dans des enceintes climatiques sous

deux modalités de lumiere)

Dans le but de confirmer 1’absence d’influence de la lumiere sur la germination des graines de
pin pignon et de conforter les résultats obtenus sous serre, nous avons conduit des tests de
germination dans des enceintes climatiques (Sanyo versatile environnemental test chamber)
avec deux traitements : sous obscurité continue et sous lumicre blanche fluorescente de 150
umol m? s, respectivement. La photopériode pour le traitement sous lumiére a été fixée a
15h de lumiere et 9h d’obscurité. La température et 1’humidité relative ont été maintenues
constantes a 18°C et 90%, respectivement. En préalable au test de germination, les graines
vides ou endommagées ont été¢ éliminées en utilisant la méthode de flottaison (Boydac et al.
2003, Dangasuk and Panetsos 2004) durant une journée. Pour les deux traitements, nous
avons utilisé¢ des graines provenant des mémes trois provenances (Mekna III, Ouchtata II et
Bechateur). Trente graines pour chaque provenance ont été placées dans des boites de pétri
stériles (d’un diametre de 14 cm) contenant deux papiers filtres Whatman N° 1 (Skordilis et
Thanos 1997, Raccuia et al 2004) humidifiées avec 3 ml d’eau déminéralisée. Les pertes
d’eau par évaporation sont compensées par ajout d’eau déminéralisée autant que nécessaire.

Ces tests dans les enceintes climatiques ont donné des pourcentages de germination des
graines de pin pignon statistiquement les mémes (59%, p>0.05) sous conditions de lumiere ou
d’obscurité ; il s’agit d’un pourcentage moyen global tenant compte des trois sites (sous
lumiére : 57% a Mekna III ; 33.5% a Ouchtata II et 87% a Bechateur, sous obscurité : 40% a
Mekna III ; 57% a Ouchtata et 80% a Bechateur). Ces résultats, qui ont été¢ conduits dans des
conditions ou nous avons gardé constante la température et I’humidité (18°C, 90%), montrent
que la germination du pin pignon est possible indépendamment des modalités de lumicre

(sous lumiére, sous obscurité) avec un taux égal.

Conclusion

La germination des graines de P. pinea est favorisée par 1’ombrage qui maintient
indirectement de basses températures et une humidité relative élevée. Mais la croissance
ultérieure des semis nécessite de la lumiere, en accord avec la théorie de 1’augmentation des
exigences en lumicre avec la dimension des plants.

Le processus de germination semble avoir lieu en conditions d’ombre méme pour des especes

intolérantes a I’ombrage tel que P. pinea.
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Les aiguilles de la litiere jouent un role de barriere physique et suppriment la germination des
graines, probablement en favorisant la dessiccation des semences. Le processus d’allélopathie
ne semble pas avoir joué un réle fondamental dans 1’établissement de P. pinea, autant sur la

germination des graines que par la suite sur la croissance des semis.

A partir de ces résultats, il semble inutile de fortement éclaircir les peuplements pour
améliorer la germination, a I’inverse de fortes intensités de lumiere sont méme défavorables.
Nous pouvons ainsi recommander un niveau de lumiere de 15-20%. Cependant, apres le
processus de germination, les semis ont besoin d’étre rapidement exposés a la lumiére pour
assurer une croissance rapide. Les couches d’aiguilles empéchent la germination des graines.
Leur élimination semble étre souhaitable afin d’accélérer la restauration naturelle dans les

plantations de P. pinea.
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IIL.D: Déméler I'influence de la lumieére, de la litiere et de la végétation
du sous-bois sur la régénération naturelle de Pinus pinea (Article 3)

Article 3: Unraveling the influence of light, litter and understory vegetation on Pinus

pinea natural regeneration

Sous presse dans la revue Forestry, janvier 2013

Résumé

Le Pin pignon est parmi les especes les plus utilisées dans le programme de

reboisement tunisien. Il occupe une surface d’environ 21000 ha. Cependant, les connaissances
sur les facteurs controlant la régénération naturelle de cette espece sont incomplétes. Elle est
réputée intolérante a I’ombrage et nécessiterait de la lumiere pour régénérer correctement. La
régénération peut aussi étre sous I’influence de la végétation du sous-bois ainsi que de la
litiere, tous les deux étant corrélées a la disponibilité en lumiere.
Afin de quantifier ’importance respective de ces trois facteurs sur la régénération de P. pinea,
les semis vivants ont ét¢ comptés dans 90 placettes (de 500m?), réparties sur trois foréts
situées sur les dunes littorales au nord de la Tunisie, et reliés a la disponibilité de la lumiere, a
la biomasse de la végétation du sous-bois et de la litiere. En outre, I’influence de la litiere a
¢té expérimentalement testée par la mise en place de microplacettes de 1m? de surface au
niveau des sites d’études avec 3 modalités (sol nu, couches de litiere amincies et épaisseur
naturelle des couches de litiére).

La densité des semis de pins d’un an est principalement sous le controle de la
biomasse de la litiere, cependant la disponibilité de la lumiere fait augmenter la croissance des
semis agés de plus d’un an. La végétation du sous-bois ne semble pas avoir un role significatif
dans la régénération de P. pinea sous les conditions de climat méditerranéen du Nord de la
Tunisie. La croissance des semis de P. pinea est controlée principalement par la lumicre
suivant les fortes exigences de cette espece ; par contre le premier stade de régénération,
nommé émergence des semis, est sous le contréle de 1’épaisseur de la litiere. Ainsi, un plan de
gestion pour la régénération naturelle doit d’abord inclure une scarification afin de réduire
I’épaisseur des couches de litiere puis des fortes éclaircies en vue d’augmenter

significativement la disponibilité de la lumicre.

138



Unraveling the influence of light, litter and understory vegetation on

Pinus pinea natural regeneration

Boutheina ADILI">*", Mohamed Hédi EL AOUNT, Philippe BALANDIER?

1Faculty of Sciences of Bizerte, Zarzouna, 7021, Tunisia, Email: fsb@fsb.rnu.tn
2INRGREF, B.P 10, Ariana 2080, Tunisia

3 INRA, UMRS547 PIAF, F-63100 Clermont-Ferrand, France

4Irs‘[ea, UR EFNO, F-45290 Nogent-sur-Vernisson, France, Email:
philippe.balandier@irstea.fr

* Corresponding author: Tel: 00 33 4 73 62 43 66, Fax: 00 33 4 73 62 44 54
Email: pinpignonbathboutha@yahoo.fr

Abstract

Pinus pinea (L.) is one of the most valuable species used in the Tunisian reforestation
program, with about 21,000 ha of plantations. In the coming decades the oldest of these stands
will begin their regeneration stage. However, little is known about the factors that control the
natural regeneration of this species. It is reputed to be a strict shade-intolerant species and so
should need light to regenerate satisfactorily. Regeneration can also be influenced by
understorey vegetation and litter, both correlated with light availability. The aim of this study
was to quantify the respective importance of these three factors on P. pinea regeneration. Live
seedlings were counted in 90 plots (500 m? each) in three forests of P. pinea located in the
coastal dunes in north Tunisia, and related to light availability, biomass of understorey
vegetation and litter. In addition, the influence of litter was experimentally manipulated by
creating 1 m? regenerating areas free of litter, with a light litter layer or the natural thickness.
The density of 1-year-old pine seedlings was mainly controlled by litter biomass, whereas
light availability increased the growth of older seedlings. Understorey vegetation did not

appear to play a significant role in P. pinea regeneration in these Mediterranean climate
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conditions. P. pinea seedling growth is mainly controlled by light in accordance with the high
light requirement of that species, but the first stage of regeneration, namely seedling
emergence, is under the control of litter thickness. Hence a management plan for natural
regeneration of P. pinea should first include scarification to reduce litter thickness and then

heavy thinning to significantly increase light availability.

Key words

regeneration / light / litter / understorey vegetation / Pinus pinea

1 Introduction.

Understanding the factors driving the distribution of species and their abundance is an
important research area in ecology since it refers to species coexistence and the maintenance
of species diversity (Chesson, 2000). Ecological mechanisms proposed to explain community
assemblage and the maintenance of biodiversity are (1) the niche assemblage model that
views local communities as deterministic, in which local environment conditions and biotic
interactions influence the assemblage, diversity and composition of communities
(Hutchinson, 1957; Chesson, 2000; Hubbell, 2001; Chase and Leibold, 2003); and (2) the
dispersal-assemblage model that views local communities as stochastic assemblages, in which
the size of species pool, colonization hazards and immigration history primarily influence
community assemblage (MacArthur and Wilson, 1967; Bell, 2001; Hubbel, 2001). Although
theory suggests an important role of dispersal assemblage in high-diversified communities,
membership in local communities may also depend on the ability of species to tolerate niche-
based “ecological filters” imposed by local abiotic or biotic conditions (e.g., Keddy, 1992;
Diaz et al., 1998; Myers and Harms, 2009).

The seedling recruitment stage is a key component of the regeneration niche (Grubb,
1977) that determines the initial success or failure of a species to establish (Gibson and Good,
1987). This process that determines local community composition at a given site can be
limited (Clark and al., 1999). First, owing to reduce seed dispersal and fecundity (Barot,
2004), this process is independent of ecological interactions at a given site. Second, niche
limitation reflects local abiotic and biotic filters which restric establishment of species that
have successfully dispersed into a site (Hobbs and Norton, 2004; Tilman, 2004; Weiher and

Keddy, 1999). Dispersal limitation may be the dominant constraint to diversity and
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community structure during the early stages of succession (Mathias et al., 2009; Standish et
al., 2007), whereas niche limitation and biotic interactions may increase in importance over
time with species development (Levine et al., 2004).

In this context, Clark and al. (1999) suggested that studying these filters (niche
assemblage, dispersal assemblage) and their interactions that affect recruitment rates are
needed to assess their full impact on community composition. Studies of tree recruitment are
many, but they provide few general insights into the role of recruitment limitation in
population dynamics. That role depends on the transitions from seed production to sapling
stage and an overall population growth.

It is therefore not only important to study the effects of biotic factors but also to
include balance between competitive and facilitative interactions because it strongly
influences the development and recruitment of plant communities (Forrester and al., 2011).
The spatial and temporal variability of resource availability and other environmental
conditions results in dynamic relationships within and between species (Callaway, 2007) and
several theoretical models predict that the relative importance of facilitation and competition
should vary inversely. According to the stress-gradient hypothesis (SGH), facilitative
interactions are more likely to dominate competitive interactions towards more harsh ends of
environmental gradients where one species or cohort can act as a nurse for another (Bertness
and Callaway, 1994; Callaway and Walker, 1997; Brooker and Callaghan, 1998). In addition
to these spatial effects, shifts between facilitation and competition have also been observed
through time. These temporal dynamics result from changes in the relative sizes of co-
occurring cohorts or species, their influence on growing conditions and microclimate
fluctuations (Reisman-Berman, 2007; Armas and Pugnaire, 2009).

The stone pine (Pinus pinea L.) is one of the most valuable species in Tunisian
reforestation programs for its ecological uses (erosion control), and aesthetic and economic
value (wood production, cone yields for pine nuts, resins, etc). Despite these traits, the species
faces regeneration problems like in other localities, including Greece (Ganatsas et al., 2008)
and Spain (Barbeito et al., 2008; Calama and Montero, 2007). The reasons for this effect have
not been identified, although several hypotheses have been proposed (Moussouris and Regato,
1999). Concerning seed production, there is abundant literature and data reporting that cone-
yield variations are mostly due to climatic factors, particularly water stress (Mutke et al.,
2005). Seed morphology and size vary widely according to stand fitness (Calama and
Montero, 2007), but potential seed germination rate is almost always found to be high (78 —

98%) (Ganatsas et al., 2008; Masetti and Mencuccini, 1991). Less is known about how local
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conditions, both abiotic (temperature, humidity and light) and biotic (needle litter, understory

vegetation and herbivory) affect seed germination and seedling establishment.

Among the different factors controlling the stone pine regeneration, the present study
focused on the seedling early establishment stage, as available data on the main factors
governing it are sparse. Given the available literature, we hypothesized that stone pine
seedling establishment was mainly controlled in order of importance by (i) light availability,
(i1) amount of needle litter, and (iii) competition with understory vegetation. Therefore, to
evaluate these interactions, our analysis was performed in two steps (1) correlation among site
variables (light, litter biomass, understory vegetation) and (2) their effects on seedling early

establishment.

2 Materials and methods
2.1 Study sites
The study was conducted in the north of Tunisia, in three sites afforested with Pinus pinea L.
20 to 50 years ago, and designated Mekna III (36°57N, 8°45’E), Ouchtata II (36°59°N,
9°03’E) and Bechateur (37°16°’N, 9°52’E), located in coastal dunes of Tabarka, Nefza and
Bizerte, respectively. The whole area is characterized by a surface overlaying sandy dune
formations. The topography is relatively flat in Mekna III with a mean elevation of 12m,
whereas slopes at Ouchtata II range from 10 to 45% and from 10 to 85% in Bechateur, with a
mean elevation of 80 to 112 m, respectively. Typical soil types found in the area include small
quantities of limestone in Ouchtata II, limestone and sometimes clay in Bechateur, and
sandstone in Mekna III. Soil fertility is poor with low total N content. Soils show very low
organic matter levels (<0.5%). The C/N ratio is very high in Mekna III and Ouchtata II (25)
and lower in Bechateur (18). The pH is basic in the three sites, 7.77, 7.82 and 8.6 in
Bechateur, Ouchtata and Mekna III, respectively. The climate is Mediterranean with long
summer dry periods up to between four and six months long. Rainfall is concentrated during
the winter (43.7 %) and autumn (33.4 %) in Mekna III. However, in Ouchtata II five months
are particularly rainy from September to April with a maximum in December (178.1 mm). In
Bechateur the rainfall period is between October and April, peaking in December (107 mm)
and January (116.4 mm). The maximum mean temperature of the hottest month reaches 32.4,
36.1, and 32.7°C in Mekna III, Ouchtata II and Bechateur, respectively. The minimum means
of the coldest month are 7.9 °C in Mekna III, 7.2 °C in Ouchtata II and 7.3°C in Bechateur.

P. pinea was the dominant overstorey species in all three forests. Deficiency of natural
regeneration of P. pinea has been observed for many decades in these forests, whereas no

management records (technical operations, thinnings) are available. Several explanations are
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given by foresters besides abiotic or biotic factors; first, the absence of an appropriate
silviculture to promote cone and seed production, second, illegal cone collection by
inhabitants. Lastly, damages may be caused by overgrazing.

The main woody species present in the understorey were Jumiperus oxycedrus ssp.
macrocarpa Ball, J. phoenicea L., Quercus coccifera L., Pistacea lentiscus L., Olea europea
L., Arbutus unedo L. and Daphne gnidium. There was also a herbaceous layer consisting of
Bellis annua L., Briza maxima L., Geranium robertianum L., Silene colora ssp. colorata,
Anagalis arvensis L., Lagurus ovatus L. and Brachypodium pterococa. The ground cover of
the three forests is mainly needle litter partially decomposed with a thickness between 2 and 6

cm in Ouchtata II and Bechteur, and 2 and 8 cm in Mekna III.

2.2 Experimental design and measurements

Table 1. Stand characteristics of the three coastal Pinus pinea forests located in north Tunisia

(mean value + standard deviation)

Density
Site (number of DBH (cm) Height (m) Age (years)
trees ha™)
Min Max
Mekna 462 +£352  29.6x10.3 12.8+3.7 20 50
Ouchtata 576 +401 264+80 12.0+£2.8 18 36
Bechateur 862 +301  20.246.7 9.0+24 19 38

Stone pine regeneration was sampled in 90 rectangular plots (25 m x 20 m),
distributed in the three forests (approximately 30 plots in each forest), in order to sample the
whole forest variability relative to stand characteristics (mainly age and density, Table 1). The
forest of Bechateur presented the youngest stands, with a mean age of 28 years (range 19-38),
the lowest height (range 5-17 m), and the highest mean density (862 trees ha™).

For each plot, the total number of pines with a diameter at breast height (DBH) larger
than 5 cm (N) was counted and their DBH was measured. Tree age was determined by
counting whorls. Total stem height and crown diameter (CD, calculated as the average of two
values measured in two perpendicular directions, N-S and E-W, by projecting the edges of the
crown to the ground and measuring length along one axis from edge to edge) were measured
on a subsample of five stone pines, one in the center and the others close to the four corners of
the 500 m? plot to sample the whole variability of the plot, which always remained low (even-

aged stands). Overstorey canopy cover (C, %) was then calculated by:
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C=PCA x N x 100/plot surface, (Eq. 1)

where PCA is the mean projected crown area derived from 1t X (CD/2)2.

All live stone pine seedlings were counted in each plot. In order to ensure not forget
any seedling; each plot was divided into 20 subplots (25 m?). Their age was estimated by
counting whorls (one each year). Seedling mortality was not recorded.

The cover (in %) of dominant understory species (either woody — shrubs (height < 1m)
or small trees (height > 1 m) — or herbaceous species - graminoids and forbs -) was estimated
by the visual projection of the whole foliage onto the soil in each plot. The biomass was
measured on samples (selected to account for the entire cover range) of each dominant
species, cut and transported to the laboratory for dry weight determination after oven drying at
88°C. Total biomass per plot was then calculated from total percent cover of these species.
Needle litter was collected in eight square subplots (0.5 m x 0.5 m) distributed on the plot
(both under and between trees) and brought to the laboratory for dry weight determination.
Total litter biomass of the plot was then extrapolated from the mean of the eight samples.

Light availability in the understorey was estimated by hemispherical photographs.
Five photographs per plot were taken every 5 m along a line crossing the plot to sample the
whole variability of light due to the possible presence of small gaps. The equipment used was
a Nikon F70 camera with a Sigma 8 mm1:4DG EX fisheye lens and a 180° aperture. The
color image was converted into a black (vegetation) and white (sky) picture using the
PiafPhotem software to threshold the image (Adam et al., 2006). The transmittance was then
calculated using PiafLA (Adam et al., 2008) and averaged for two periods: 15 September to
15 October and 15 March to 15 April, the periods of seed germination. The proportion of
direct and diffuse light was 0.69:0.31 for Mekna III, 0.59:0.41 for Ouchtata II and 0.72:0.28
for Bechateur. Stand transmittance (T, %) was then calculated as the mean of the 5
photographs.

An additional experiment was conducted to specifically address the effect of litter. For
each forest (Mekna III, Ouchtata II and Bechateur), five 1 m? subplots were established in
October 2010 with a factorial design comprising three litter conditions; bare soil with total
litter removal, thin litter layer with removal of some of the litter (ca. 3 cm), and natural litter
thickness (ca. 6 cm). Three replicates were used for each condition. Thus a total of 135
subplots were set up (3 replicates x 3 litter conditions % 5 plots in each forest x 3 forests).

Stone pine seedling emergence on each subplot was surveyed in May 2011.
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2.3 Statistical analysis

Data analysis was performed using Statgraphics Centurion XV (StatPoint, Inc.,
Virginia, USA). As the response of the stone pine seedlings to different variables was age-
dependent, analyses were separately performed (i) on I-year-old seedlings to test for
conditions controlling seedling emergence and (ii) on seedlings older than 1 year to analyze
factors controlling subsequent seedling survival and growth.

The different variables were first subjected to a Spearman’s rank correlation analysis
to determine the main links between them (data not shown). As the different variables were
not totally independent, partial correlations were also calculated to measure the link between
two variables, taking into the account the link with the other variables. From that data, the
links were then more specifically analyzed by general regressions. The dependent variables
were log (natural logarithm)-transformed when necessary to correct the non-randomness of
residues. Regressions were used in particular to link density of 1-year-old seedling to
transmittance, litter biomass, and stand age. However, such an analysis was impossible for
seedlings older than 1 year due to a large number of plots with no seedling. Therefore, a non-
parametric Kruskall-Wallis comparison test based on ranks was used to identify the
significant differences among transmittance and litter biomass data after the transformation of
the independent variables into classes, the size of every class being set to have an equal
number of individuals. The effect of the different transmittance classes on understory biomass
was also determined after a non-parametric Kruskall-Wallis comparison test followed by a
Mann-Whitney test based on the median to identify significant differences among classes. For
these different analyses a site effect was tested, but had no significant influence on the results
(p = 0.22), so that subsequent analyses were performed by pooling the data from the three
sites.

Finally, an Anova analysis was used to identify the influence of the three litter
conditions (bare soil, moderate density of litter and thick litter) on seedling establishment in
the experimental approach. Litter condition was used as fixed effect and site as a random
effect. For variance homogenization, seedling density was square-root transformed (but data

in Table 4 are presented without transformation, for clarity).

3 Results
3.1 Light availability and stand features
The stand transmittance (7, %) ranged from 6.2% =+ 0.08 to 31% + 0.01 depending on the

overstorey cover (C, %):
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T=17.71+670/C, R* = 0.63, p < 0.0001, (Eq.2)

and also decreased significantly with increasing stand basal area (G, m* ha™)

T=49.22-10.43 * log (G), R*=0.63, p < 0.0001, Fig.1 (Eq. 3)
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Fig. 1. Mean stand transmittance relative to stand basal area (G, m? ha™) in three forests of

Pinus pinea in the coastal dunes of north Tunisia
Litter biomass (LB, kg ha™) was positively correlated with the overstorey cover:

LB = (0.25 x SQRT(C)) "2, R*=0.96, p < 0.0001, (Eq. 4)

whereas a negative correlation was found with light transmittance:

LB = (33.77/T)*2, R? = 0.97, p<0.0001, Fig. 2 and Table 3. (Eq.5)
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Fig. 2. Litter biomass relative to transmittance in three forests of Pinus pinea in the coastal

dunes of north Tunisia

The biomass of understorey vegetation (woody species, graminoids and forbs) was found to
be positively correlated to light transmittance (R* = 0.60, p < 0.0001; R>=0.97, p <0.0001; R?
=0.97, p <0.0001, respectively, Table 2). The lower transmittance class (6.2—11.5%) showed
a lower understory biomass, with 223 kg ha™ for woody species, 4.9 for graminoids and 1.6
for forbs. The understory biomass was significantly greater under the upper transmittance
class (19.8-30.6%) (17112 kg ha™ for woody vegetation, 167 for graminoids and 152 kg for
forbs).

Table 2. Understory biomass (kg ha™) of understorey woody species, graminoids, forbs and
litter relative to transmittance in three coastal Pinus pinea forests located in north Tunisia

Transmittance ¢ 115 116148 149197  19.8-30.6
class

Woody 223d" 1188.2¢ 3371b 17112a
spemes

Graminoids 4.95¢ 9.2¢ 34.6b 166.8a
Forbs 1.6¢ 5.2¢ 49.8b 151.5a
Litter 11440a 7426a 4390b 2909¢

# For a given type of vegetation, different letters denote significant differences among

transmittance classes according to the Mann-Whitney test at a-level 0.05

147



3.2 Stone pine seedling establishment
The older the stand the higher was the density of 1-year-old seedlings (D, number ha) (R? =
0.93, p = 0.0004), Fig. 3a (Eq. 6).

D;=exp (0.17 x stand age), R?=0.93, p = 0.0004, Fig. 3a. (Eq. 6)
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Fig.3a. Density of 1-year-old stone pine seedlings (number ha™) according to stand age in

three forests of Pinus pinea in the coastal dunes of north Tunisia
The use of partial correlations to factor in the links between transmittance and other variables
showed that D; was also firstly driven by litter biomass (» = —0.28, p = 0.0009, Table 3a and

Fig 3b) and to a much lesser extent by transmittance (» = 0.23, p = 0.035):

D; =exp (7.15 - 1.12 x Tog (LB)), R*=0.26, p < 0.0001, Fig. 3b. (Eq. 7)
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biomass) in three forests of Pinus pinea in the coastal dunes of north Tunisia

Table 3a. Partial correlations (level of significance) between density of 1-year-old stone pine

seedlings and main variables of stands in three coastal Pinus pinea forests located in north

Tunisia
Transmittance

1-year-old 0.23 (0.035)"

seedling
density

Transmittance
Litter biomass
Woody
species

biomass

Graminoid
biomass

The understorey vegetation seemed to play no role in D; (p >0.05, Table 3a).

Litter
biomass

—0.28 (0.009)

—0.18 (0.09)

Woody
species
biomass
—0.19 (0.08)

0.12 (0.28)

0.04 (0.69)

Graminoid
biomass

—0.07 (0.54)

0.27 (0.012)
0.06 (0.57)

0.08 (0.45)

Forb biomass

0.0015 (0.99)

0.30 (0.005)

—0.13 (0.24)

0.38 (0.0004)

0.56 (0.00001)

The density of stone pine seedlings older than 1 year (D-;, number ha) was positively

influenced by transmittance (» = 0.34, p = 0.002, Table 3b) with a possible threshold effect
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(almost no seedlings were found below 20% transmittance, data not shown) and negatively by

the woody understorey vegetation (» = —0.29, p = 0.008). Litter biomass had no influence on

D=1 (p>0.05).

Table 3b. Partial correlations (level of significance) between density of stone pine seedlings

older than 1 year and main variables of stands in three coastal Pinus pinea forests located in

north Tunisia

. Litter WooFi Y Graminoid .
Transmittance . species . Forb biomass
biomass . biomass
biomass
>1 year
seedling -0.29
density 0.34 (0.002) 0.004 (0.97) (0.008) 0.16 (0.15) 0.09 (0.41)
Transmittance ~0.25(0.02)  0.17(0.12)  0.19 (0.08) 0.26 (0.02)
Litter
biomass 0.10 (0.37)  0.08 (0.45) —0.14 (0.21)
Woody
species
biomass 0.14 (0.21) 0.39 (0.0002)
Sramm‘”d 0.54 (0.00001)
iomass

3.3. Specific effect of litter on P. pinea seedling emergence

The manipulation of litter in a small 1 m? area showed that the lowest rate of stone pine

seedling emergence was recorded for the thickest litter condition in all three forests (Mekna

III, Ouchtata II and Bechateur), which also did not differ significantly from each other (Table

4). A bare soil or a thin litter layer bore significantly more seedlings, the two conditions being

equivalent in Bechateur or slightly higher for the thin litter layer in Mekna III and Ouchtata II

(Table 4). A lower emergence rate was recorded in Bechateur for the thin litter layer.
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Table 4. Number of stone pine seedlings recorded in May 2011 on 1 m? areas set up in
October 2010 free of litter, with a thin litter layer or a thick litter layer in three coastal Pinus
pinea forests located in north Tunisia

Litter condition Mekna Ouchtata Bechateur P
Bare soil 3.6 (b) (A)# 3.9 (b) (AB) 2.4 (a) (B) 0.09
Thin litter 5.5(a)(A) 5.8 (a) (A) 3.0 (a) (B) <0.0001
Thick litter 0.3(c) (A) 0.4 (c) (A) 0.3 (b) (A) 0.71
P <0.0001 <0.0001 <0.0001

# Different lower-case letters indicate significant differences between conditions for a same
site. Different upper-case letters denote significant differences between sites for the same

condition.

4 Discussion
4.1 Assessing stand light availability

The stone pine (Pinus pinea L.) is reputed to be a very light-requiring species, and so
light is a fundamental factor for many processes linked to its development, but characterizing
this resource is often difficult. Direct measurements with sensors or hemispherical
photographs as in this study are possible, but they are costly or tedious or both. Spatial
variability in understorey light is largely determined by several characteristics of overstorey
plants (Scott et al., 2000), and so crown projection maps and gap sizes were used in some
previous studies to estimate relative light conditions on the forest floor (Yamamoto, 1993,
1995). Other authors published work underlining closer relationships between light
transmittance and other common indirect measures such as canopy cover (Johansson, 1996) or
basal area (Balandier et al., 2006; Sonohat et al., 2004). In our study, two predictive measures,
overstorey cover and stand basal area, showed significant correlations with light
transmittance, and both had R” values of 0.63. These values are lower than those reported in
other studies due to a narrow range of variation (transmittance from 6 to 31%), but the

relationships can be used to assess light in the understorey of P. pinea stands.

4.2 Stone pine seedling emergence and survival

Our first hypothesis was that light would be the main factor controlling stone pine
seedling emergence and growth. Actual results showed that this was not totally true; light had
only a limited influence on the emergence of P. pinea, whereas light significantly influenced
the recorded number of seedlings older than one year. In fact the results suggest that the stone
pine seed germination and seedling emergence stricto sensu do not need a high light level,

whereas subsequent seedling growth is mainly determined by light, in line with previous
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studies. Ganatsas and Tsakaldimi (2007) found that percentage germination of P. pinea seed
was high and did not depend on light conditions, even though the species is light-demanding
after the germination stage (Fady et al., 2004), which our results corroborate. In a
Mediterranean climate, moderate cover could protect seedlings of stone pine from desiccation
and promote germination (Adili et al., unpublished data).
In this investigation, P. pinea seedlings older than 1 year were absent in very small gaps
(transmittance < 20%). Consequently, after germination and when seedlings are established,
light becomes the main factor driving seedling survival. Gaudio et al. (2011) showed on P.
sylvestris that the light requirement increased with size of individuals; when very small they
were able to survive deep shade, but their light requirements rapidly increased as they grew.
The results obtained here suggest that litter had a significant negative effect on stone
pine seedling emergence and early establishment (1-year-old seedling) and this negative effect
increases with increasing litter thickness (Facelli and Pickett, 1991). Thus, litter quantity
appeared to be a selective barrier to emergence when seeds lie on top of the litter layer, (1)
mechanically by preventing seed radicle to reach the soil surface (Caccia and Ballaré, 1998;
Facelli and Picket, 1991; Wilby and Brown, 2001) and thus limit radicle growth, and (2)
physiologically through seed desiccation by modifying soil moisture content and reducing
water infiltration and evaporation and thus limiting the seed imbibition process (Adili et al.,
unpublished data). Evaluation of litter biomass and the additional experiment manipulating
litter thickness showed that the effect of litter ranged from negative to positive according to
biomass and therefore thickness. Indeed, positive effect of litter on seedling emergence
increased with decreasing litter thickness and biomass and vice versa. Thus, thin litter (<3cm,
corresponds to a biomass <2.9 t.ha™") create better conditions for seedling emergence.
The specific and relative roles of litter and light were difficult to disentangle a priori because
litter quantity increases with increasing canopy cover and decreases with increasing light
availability. Consequently, litter biomass was linked to light transmittance. However, the
partial correlation analyses clearly showed that litter was the primary factor that controlled
seedling emergence, whereas light was the main factor controlling subsequent seedling
growth. Thus better seedling emergence seems to be linked with decreased litter accumulation
or rapid decomposition, and subsequent seedling growth is likely to be improved by increased
light availability. Jiao-jun et al. (2003) report the same results on P. thunbergii. Hence,
according to our results and literature (Koorem et al., 2011), plant litter has differential effects
on plant performance at different amount and at different life stages. Germination and early

establishment are two key stages in plant community assembly (Grubb, 1977) that are
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particularly sensitive to the presence of litter (Facelli and Pickett, 1991). Generally, the effect
of litter on seedling early establishment is negative, and this negative effect increases with
increasing amount (Facelli and Pickett, 1991; Xiong and Nilsson, 1999). In our study,
negative effect of litter seems to be more important on density of I-year-old seedling
(p=0.009) than on density of seedling older than 1-year (p>0.05) suggesting that litter have
mostly negative effect on emergence contrasting with the effect ranged from neutral to
positive on seedling growth (Koorem et al., 2011).

In addition to the adverse mechanical effect of litter, allelopathic inhibition was also
suggested to explain failure in conifer regeneration (Malik, 2003). The negative allelopathic
effect of litter was for example observed with old P. halepensis forests (Fernandez et al.,
2008). Whereas, in our case, recent investigation with litter extracts showed no evidence of

allelopathic mechanisms controlling the emergence of P. pinea (Adili, unpublished data).

4.3 Understorey vegetation influence on seedling density

As in other studies (Lieffers and Stadt 1994; Griffith 1996; Ricard and Messier, 1996;
Riegel et al., 1995), understory vegetation biomass (woody species, graminoids and forbs)
was positively affected by increasing light availability. Many experimental studies in
Mediterranean environments (Castro et al., 2002; Goémez et al., 2001a; Maestre et al., 2001)
reported a facilitative effect of shrubs and forbs on the early establishment of seedlings of
different woody species, either by buffering microclimatic conditions or by protecting
seedlings from herbivore damage (Callaway, 1995; Garcia at al., 2000; Gomez et al., 2001b;
Rousset and Lepart, 1999). However, in this study, even when particularly developed, the
understorey vegetation (graminoids, woody species and forbs) had no noticeable effect on the
emergence of P. pinea seedlings in any experimental site. Based on the finding of
Montgomery et al. (2010), who showed a dependence of the interactions between understory
vegetation and tree seedlings with the structure of the overstorey, we suggest here that the
facilitative effect of understorey vegetation on seedling early establishment may be masked
by the fact that the dense overstorey cover prevented a strong development of the understorey
vegetation. We also recognize that we cannot disentangle a potential facilitative effect of the
understorey woody vegetation by improving microclimate from a competitive one, for
example for soil water content.

However, a significant negative effect of the understorey woody vegetation was

recorded on the survival of pine seedlings older than 1 year. Thus the understorey woody
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vegetation can be considered as a source of competition for the new young trees (Garcia-
Salmeron, 1995; Meson and Montoya, 1993; Serrada, 1995).

Therefore the nature and extent of understorey woody vegetation-seedling interactions
(facilitation or competition) is likely to change with size and seedling development and would
depend on ecological context (e.g. overstorey cover) and life history (e.g., shade tolerance)
(Montgomery et al., 2010). Indeed, the decrease of overstorey cover will increase the cover of
the understorey woody vegetation which in turn will decrease light availability for tree
seedlings. Given the fact that Pinus pinea is considered light demanding after germination
(Fady et al., 2004), what corroborate our results, it is very likely that interactions between
understorey woody vegetation and P. pinea seedlings will move from a facilitative or neutral
relationship at seedling emergence towards a competitive relationship during their subsequent

development.

4.4 Effect of stand age on pine seedling density

Increasing stand age was found to favor I-year-old stone pine seedling density,
probably as cone and seed production increase with tree age (Capelli, 1958; Magini, 1966).
However, cone production of P. pinea begins late, at age 15-20 years, compared with other
Mediterranean pine (10—15 years or earlier for P. halepensis, P. brutia, P. pinaster) (Ganatsas
et al., 2008; Tapias et al., 2001; Thanos and Daskalakou, 2000; Zagas et al., 2004). Therefore
our forest stands, with a mean age centered on 30 years, were probably too young to directly
interpret the recorded seedling density in terms of regeneration success and only a general

recommendation can be made.

5 Conclusion and implications for stone pine regeneration management

The results of this study showed that litter thickness was the main factor controlling
stone pine seedling emergence and early establishment, whereas light was necessary for
subsequent seedling growth. Therefore a management plan of natural regeneration of P. pinea
should first include scarification to reduce litter thickness (Harrington and Edwards, 1999;
Montero et al., 1999; Nadelhoffer et al., 2000) and then heavy thinning to significantly
increase light availability. The role of understorey vegetation and especially of woody species
is more complex. We cannot rule out a protective influence of them through a better
microclimate in the stage of seedling early establishment, whereas they are clearly more
detrimental for subsequent seedling growth, probably by reducing light availability. As an

initial approach, a quantity of litter less than 2.9 t ha™ (corresponds to a thickness less than
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3cm) and a light availability of at least 20-30% of above-canopy irradiance can be
recommended. Thinnings performed to increase light availability also have the advantage of

reducing litter thickness by reducing standing tree volume.
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Conclusion

Les résultats de cette étude montrent que I’épaisseur de la liticre est le principal facteur
controlant 1’émergence des semis de pin pignon, cependant la disponibilité de la lumicre est
nécessaire pour leur croissance ultérieure.

Par conséquent, le plan d’aménagement en vue d’assurer la régénération naturelle doit tout
d’abord inclure la scarification afin de réduire 1’épaisseur de la liticre (Harrington et Edwards,
1999 ; Montero et al. 1999 ; Nadelhoffer et al. 2000), puis par la suite de fortes éclaircies pour
augmenter significativement la disponibilité¢ de la lumiere. Le role de la végétation et
spécialement les arbustes est plus complexe. En effet, nous ne pouvons pas exclure un effet
protecteur des arbustes en favorisant un microclimat convenable au cours de la phase
d’établissement des semis. Cependant, les arbustes sont plus préjudiciables pour la croissance
des semis, probablement en réduisant la disponibilité¢ en lumiére. En premicre approche, une
quantité de litiére inférieure a 2.9 t ha™' (correspondant a une épaisseur inférieure a 3cm) et
une disponibilité¢ de lumiére d’au moins 20 a 30% d’irradiance sont recommandées. Les
¢claircies effectuées pour augmenter la disponibilité de lumicre ont également 1’avantage de

réduire I’épaisseur de la litiere en réduisant le volume des arbres.
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CHAPITRE IV : Discussion et perspectives

IV.1 Structure des peuplements de Pin pignon dans les trois foréts
(Mekna III, Ouchtata II et Bechateur)

Les peuplements de Pin pignon dans les trois foréts sont classés comme des futaies jeunes
dont les classes de DBH dominantes sont celles inférieures ou égales a 35 cm (80,6 % a
Mekna II1, 93,6% a Ouchtata II, 98,8% a Bechateur). Cependant, le peuplement de Mekna I11
est plus 4gé (35 ans) et moins dense (462 arbres ha™) que les deux autres d’ot un DBH moyen
et une hauteur totale moyenne plus élevés : 29,6 cm et 12,8 m, respectivement, cependant une
surface terriére et un taux de recouvrement plus faibles de I'ordre de 25,6 m2ha™ et 83%
respectivement.

En regardant 1’évolution des mémes parametres dendrométriques des peuplements de Pin
pignon dans les deux foréts d’Ouchtata II et Bechateur, dont 1’Age moyen est trés proche 29 et
28 ans respectivement, on constate certaines différences en faveur d’Ouchtata II. En effet, le
DBH moyen enregistré a Ouchtata II est de I’ordre de 26,4 cm contre seulement 20,2 cm a
Bechateur, ceci est également vrai pour la hauteur totale moyenne, 12m a Ouchtata II et
seulement 9 m a Bechateur. Néanmoins, la surface terriére et le taux de recouvrement sont
plus important a Bechateur (31,7 m2.ha™' et 140,8%) par rapport a Ouchtata II (24,8 m2.ha” et
101,2%).

Malgré, 1’age égal des deux peuplements, 1’évolution des parametres dendrométriques cités
ci-dessus n’est pas la méme, ce qui s’explique par la variabilité du facteur densité. En effet,
plus la densité est forte, plus la croissance en diametre et en hauteur est faible et inversement
pour la surface terriére et le taux de recouvrement ce qui est le cas de Bechateur. Cependant,
si cette densité est plus faible, la croissance en diametre ainsi qu’en hauteur augmente alors
que celle en surface terriere et en recouvrement diminue et c’est le cas de la forét d’Ouchtata
II. Ces résultats sont en accordance avec ceux de Harms et al. (2000) pour 1’évolution de la
surface terriere et Chen et al. (2000) pour I’évolution du taux de recouvrement, qui augmente
avec des densités de plus en plus fortes.

Une faible densité¢ des individus favorise I’interception de la lumiére et la croissance des
arbres en diametre comme c’est le cas des peuplements a Ouchtata II et Mekna III, alors
qu’une forte densité des individus, accentue le phénomeéne de compétition et freine la

croissance en diametre des arbres.
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Afin de comprendre la structure et la dynamique des peuplements forestiers, I’étude des
relations (allométriques) entre certains parametres dendrométriques tels que le DBH, la
hauteur ou la surface de projection du houppier (Shugart et al. 1981 cité par O’Brien et al.
1995) semble nécessaire. Les relations concernant ces parametres pris deux a deux constituent
de bons indicateurs des conditions écologiques de croissance de I’espece (Gnangle 2005).

Les relations établies dans notre étude entre 1’Age des pins pignons et leur diametre a la base
(DDb) ainsi que leur diametre du tronc a 1.30m, d’une part, et leur hauteur totale, d’autre part,
attestent que 1’age est une variable hautement prédictive de la croissance en diametre ainsi
qu’en hauteur, comme c’est souvent le cas des peuplements équiens ou la croissance des
arbres est assez homogene tout au long de leur vie. C’est pour cette raison qu’il a été toujours
considéré comme un critere important utilisé dans I’aménagement et la sylviculture de ce type
de peuplement (Chabaud et Nicolas 2009). Outre 1’age, le DBH est explicatif de la croissance
en hauteur des peuplements de Pin pignon. Garchi et Ben Mansoura (1999) ont confirmé
¢galement cette relation a travers un ajustement linéaire pour un peuplement de Pin d’Alep a
Jbel Mansour. Dans le méme contexte, des modeles de régression de type polynomial de
second degré ont été¢ obtenus dans une étude sur des Pins de Calabre en Turquie (Avsar,

2004).

A age égal, la croissance annuelle radiale et en hauteur a montré une certaine variabilité entre
les trois sites d’étude. En effet, cette croissance demeure plus importante dans les
peuplements de Mekna III et au-delda d’un age de 20 ans, elle devient de plus en plus
importante dans les peuplements d’Ouchtata II et Bechateur.

Cette différence de croissance annuelle entre ces peuplements pourrait étre attribuée a la
fertilité des sols. Cependant, les analyses de sols des sites considérés ont montré qu’ils sont
tous les trois de type basique tres pauvre (C/N élevé, faible taux de matiere organique, faible
capacité d’échange cationique...). Si I'on considére les conditions climatiques, et en
particulier la pluviométrie, on remarque qu’elle est plus importante 8 Mekna III (934,1mm) en
comparaison avec Bechateur (725,3 mm), cependant la croissance annuelle (radiale ou en
hauteur) enregistrée dans ce dernier site est étonnement plus importante. Cela pourrait résulter
d’une compétition accrue pour 1’eau et les nutriments exercée par une forte abondance
d’arbustes a Mekna III, avec une biomasse de 7097 kg/ha contre seulement 3174 kg/ha pour
Bechateur. Cette compétition expliquerait aussi la différence de croissance annuelle entre les

deux sites de Mekna III (7097 kg/ha) et ouchtata II (4842,4 kg/ha) auquel se rajouterait un
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climat plus favorable & Ouchtata II (une pluviométrie annuelle de 1078 mm supérieure a celle

de Mekna : 934 mm).

Nous avons également souligné une forte liaison entre la surface de projection du houppier
(SPH) et le DBH attestant que la premicre variable peut étre estimée par la seconde suivant
une relation de type non linéaire. Une régression de type polynomial a été enregistrée sur un
peuplement de Pin maritime de la forét de Rimel (Shaiek, 2005) et sur des chénes lieges de
Kroumirie (Sebei et al. 2001). A DBH égal, la valeur maximale de la surface de projection du
houppier est plus élevée au niveau de la forét de Bechateur, bien qu’il s’agisse de la forét la
plus jeune et la plus dense. Ceci pourrait étre expliqué par la moindre abondance du couvert
arbustif au niveau de cette derniere en comparaison avec la forét de Mekna III, ou le couvert
arbustif représente une source de compétition pour 1’eau et les nutriments pouvant empécher
la croissance et 1’expansion de la cime des arbres d’ou une forte sensibilité a la compétition
pour la lumiere.

Cependant, si on considere les valeurs des surfaces moyennes de projection de houppier
calculées pour les trois peuplements (25m?*arbre, 21,2 m?*arbre et 17,4 m?*arbre
respectivement a Mekna III, Ouchtata II et Bechateur) on constate des différences en faveur
de Mekna III qui est le peuplement le plus agé et le moins dense. En effet plus le peuplement
est agé et moins dense et plus le développement du houppier est important et inversement.
Une relation établie entre la densité des arbres des trois peuplements combinés et la variation
de la surface moyenne de projection de houppier (figure 29) confirme ’effet négatif de la
densité¢ sur le développement du houppier. En effet, il est admis que la croissance et
I’expansion du houppier est soumise a une compétition, de plus en plus importante suivant la

densité des arbres voisins, pour I’espace et donc pour la lumiere (Zhang et Chauret 2001).

Les peuplements de Pin pignon choisis ayant un d4ge moyen de 35 ans, les relations obtenues
sont forcément limitées d’ou la nécessité de les confirmer sur des peuplements plus agés.
Notre étude servira cependant comme premicre base pour aider les forestiers a établir une
meilleure gestion, notamment des éclaircies, en vue de I’amélioration de la croissance de ces

peuplements.
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IV.2 Production fructifere des peuplements de Pin pignon a Mekna III

Outre la dynamique de croissance des Pins pignons au niveau des trois peuplements (Mekna
III, Ouchtata II et Bechateur) et afin d’avoir une idée sur leur rendement actuel en cones et en
graines, nous avons essayé d’estimer la production fructifére au niveau du seul peuplement de
Mekna III, a cause des contraintes matérielles. Notre choix a porté sur ce site parce qu’il
regroupe les différentes gammes des caractéristiques dendrométriques (DBH, age, hauteur
totale et densité) des trois peuplements. Nos résultats ont montré que le nombre moyen de
cones de 3°™ année a Mekna IIT est de 1964 cones.ha™ d’oti un rendement moyen en cones
de 426 kg.ha™ auquel correspond un rendement en graines de 121 kg ha™ pour des arbres dont
1’age moyen est de 35ans, cependant, le nombre moyen de cones de 2°™ année ne dépasse pas
les 1381 cones.ha” (un rendement de 235 kg.ha') pour le méme 4age. Belkhouja (2001) a
montré, dans une étude sur 1’évaluation et la modélisation de la fructification du Pin pignon

au nord de la Tunisie, que le nombre de cones de 2°™

année dans la région de Nefza-Tabarka
(age moyen inférieur ou égal a 40 ans), région dont fait partie notre peuplement de Mekna III,
est de 2703.ha” avec un rendement de 647 kg.ha™'. Cependant, des rendements maximaux en
cones de 2530 kg.ha™ (un nombre en cones de 8066. ha™) et 1940 kg.ha™ (un nombre de 8136
cones. ha™) sont observés dans les régions d’Ain Draham et Sedjenane, respectivement pour
des ages moyens ne dépassant pas également les 40 ans. En effet, la production fructifére a
Mekna III reste faible en comparaison avec ces peuplements que ce soit pour les cones de 2™
3éme

année ou de année.

Néanmoins, pour les cones de 3™

année, malgré la faible production enregistrée et 1’effort
fait pour choisir des arbres productifs, on ne peut pas affirmer qu’il s’agit d’une faible année
semenciere si on tient compte de I’hypothese de récoltes illicites effectuées par les habitants
des villages a coté. Si on compare le nombre de cones dans notre étude (5,6 cones en

moyenne/arbre de 2°™

année, age moyen du peuplement de 35 ans) a celui de I’étude réalisée
par Ganatsas et al. (2008) sur des peuplements matures de Pin pignon dont 1’Age moyen
dépasse les 120 ans (9,8 cones/arbre pour un peuplement mature fermé et 62,7 cones/arbre
pour un peuplement mature ouvert), age correspondant a la baisse de la production fructifere
qui commence a partir de 80 ans, on constate que la production au niveau de notre peuplement

est tres faible malgré son age (35ans) qui correspond a la bonne période de productivité de

I’espece.

165



Les corrélations entre les différents parametres collectés (volume du houppier, age, densité,
situation sociale de 1’arbre) et la production fructifére ont montré que ces variables sont
explicatives, avec le volume du houppier comme principal facteur qui est a son tour
dépendant de la densité du peuplement. En effet, la production fructifére évolue dans le méme
sens que le développement du houppier mais elle est inversement proportionnelle a la densité
des arbres.

L’age des arbres adultes est également considéré comme un facteur important contrélant la
fructification. Cette fructification débute a I’age de 20 ans et augmente jusqu’a I’age de 50 ans
(2402 cones de 3% année et 1697 cones de 2°™ année), au-dela de celui ci, elle commence a
diminuer. Ce résultat est en accordance avec celui de Belkhouja montrant un début de la
baisse de la production des cones a partir de 1’age de 50 ans (inférieure ou égal a 5340
cones.ha™) pour trois peuplements étudiés au nord de la Tunisie.

Les mémes variables explicatives de la production fructifére (volume des houppiers, age et
densité) ont été retenues dans 1’étude de Belkhouja (2001), auxquelles il a rajouté

I’exposition qui rend compte de I’humidité de la station et de sa fertilité.

En plus de ces variables, notre étude a mis en évidence 1’effet d’attaques d’insectes comme
« Dioryctria mendacella » sur les cones de 27 année sans doute a ’origine de la réduction de
la production en graines. Cependant, une étude plus approfondie est nécessaire pour bien
identifier la nature de ces attaques et les insectes en cause en plus de Dioryctria (présence de

Pissodes validirostris et Anobidae (genre Emobius).

Nous n’avons pas pu tenir compte des coupes d’éclaircie effectuées dans certaines placettes
d’étude par manque d’informations sur leur intensité¢ et leur périodicité; cependant elles
¢taient orientées principalement vers la production de bois et non vers la production fruitiere.
Dans ce contexte, et afin d’¢laborer des guides de sylviculture pour la fructification, la
croissance et la production ligneuse, il semble nécessaire d’installer des dispositifs
d’éclaircies suivis sur plusieurs années et couvrant une large gamme d’age et de densité afin
d’établir une sylviculture optimale compromis entre les deux productions si c’est possible du
fait que I’amélioration de la production fructifere nécessite des coupes d’éclaircies intensives,
par contre I’amélioration de la production du bois et de sa qualité demande des éclaircies
moins intenses.

Toutefois, nous avons pu remarquer que, dans les placettes-échantillons ou il y a eu des

interventions sylvicoles ayant de faibles densités de tiges, le nombre de jeunes plants de pin
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pignon dans le sous-bois est plus élevé par rapport au reste des placettes ou il n’y a pas eu
d’éclaircie et gardant de fortes densités d’arbres adultes.

Le succes de la régénération naturelle du Pin pignon demeure sous la dépendance du cycle de
fructification, sa fréquence et son abondance, ce qui conditionne par la suite la disponibilité
en semences au niveau du sol. Cependant, pour le Pin pignon (comme pour bien d’autres
especes) cette disponibilité en graines est variable d’une année a 1’autre en fonction du
nombre, de la taille des cones et de la viabilité des graines en elles-mémes (Calma et al.
2007).

Mutke et al (2005) rajoutent 1’effet du climat méditerranéen caractérisé par un stress hydrique
et des hautes températures pendant 1’été qui semblent avoir un effet limitant sur le rendement
en cones.

L’échec de la régénération peut aussi étre relié a la qualité et au pouvoir germinatif des
graines. Nos résultats ont enregistré un pouvoir germinatif maximal ne dépassant pas 38% a
Mekna III, 24 % a Ouchtata II et 32% a Bechateur dans 1’essai de serre mimant les conditions
naturelles sans triage des graines. Le test de germination en enceintes climatiques, apres avoir
¢liminé les graines, vides en utilisant la méthode de flottaison et en gardant la température et
I’humidité relative constantes, a donné des pourcentages plus importants de 48,5; 45 et
83,5% respectivement a Mekna II1, Ouchtata II et Bechateur. Ces résultats restent faibles pour
Mekna IIT et Ouchtata II en comparaison avec le pouvoir germinatif enregistré pour le Pin
pignon dans d’autres peuplements qui est entre 78 et 98,3% (Ganatsas et al. 2008) alors qu’il
semble satisfaisant pour Bechateur. Ce faible pouvoir germinatif malgré I’aspect normal des
graines semble étre lié a leur qualité, leur masse et également au pourcentage de graines vides
et/ou endommagées. Sarvas (1962) a expliqué les proportions de graines pleines, vides et
flétries dans des peuplements Finlandais de Pin sylvestre, soit par 1’absence de pollinisation
des ovules fertiles et donc un avortement rapide, soit par autofécondation ou croisement entre
individus génétiquement apparentés conduisant a I’avortement de I’ovule.

Ganatsas et al (2008) expliquent cette variation dans les réponses de germination par la
variabilité entre les populations, I’origine des graines, la période de la récolte et supposent un

effet des conditions environnementales.
Les graines tombées au sol dans nos pinedes de Pin pignon peuvent étre également prélevées

ou endommagées par certains animaux qui vivent dans ces foréts telles que les ongulés

(sanglier, Mori 1983), ou méme par les troupeaux d’ovins et de caprins de passage.
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11 faudrait donc prendre en compte la quantification de I’effet de ce facteur sur la régénération

naturelle du Pin pignon, par exemple par la création de dispositifs de mise en défens.

Cependant, une majeure partie de la perte des graines dans les pinedes en Tunisie, et c’est
probablement le cas dans nos sites d’étude, est le résultat de récoltes illicites de cones
effectuées par les populations habitant au voisinage des foréts. Bien entendu, cela peut
fortement d’une part stresser les arbres et affaiblir leur productivité durant les années
suivantes et d’autre part impacter la régénération du pin menagant ainsi le maintien et le

renouvellement de ces peuplements.

La disponibilité des graines semble étre le facteur limitant primordial pour
I’établissement du Pin pignon dans les peuplements étudiés.
Des suggestions proposées dans les pinédes italiennes pour 1’orientation des foréts de Pin

pignon vers une meilleure production fructifére (Djaziri 1971) sont les suivantes :

éclaircie entre 15 et 20 ans ; laissant 3000 pieds. ha™

éclaircie et élagages entre 20 et 25 ans ; en laissant 2000 pieds. ha™!
e éclaircie entre 25 et 30 ans ; laissant 1000 pieds. ha™

e &claircie et élagage entre 35 et 40 ans ; laissant 600 tiges.ha™

Belkhouja (2001) propose les mémes types de gestion pour les régions de Sedjnane et Nefza-
Tabarka ou 1’age moyen des peuplements n’a pas dépassé 40 ans : des coupes d’éclaircie
diminuant la densité et la ramenant a 600 pieds par hectare ainsi que des ¢lagages améliorant

la forme des houppiers.

A la lumiere de ces résultats, et considérant 1’age moyen de 35 ans de notre peuplement et les
densités de plantations inférieures (densité maximale ne dépasse pas les 1900 arbres.ha™) pour
les mémes ages cités auparavant par Djaziri (1971), certaines recommandations sont a
conseiller dont 1’objectif principal est de travailler la forme de la cime afin d’améliorer la

production fructifere :

e Des coupes d’éclaircies au niveau des placettes de fortes densités afin de
réduire progressivement le nombre de tiges a moins de 400 arbres/ha, densité

a partir de laquelle notre étude a montré des productions importantes en cones.
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e Des ¢lagages, aboutissant a la création d’un fit sans nceud et des houppiers
bien développés. En effet, les peuplements de Pin pignon en Tunisie sont
souvent caractérisés par [’absence d’¢lagage naturel, les branches des
verticilles du bas de 1’arbre meurent mais restent sur I’arbre plusieurs années

formant ainsi des chicots d’importantes dimensions (Khaldi 2009).

IV.3 Interactions entre la canopée arborée, le sous-bois et les semis de
pin pignon

IV.3.1 Influence de la disponibilit¢é en Iumiére sur I'émergence et
I'établissement des semis de pin pignon

Le pin pignon étant réputé étre une espéce héliophile stricte, nous sommes partis de
I’hypothese selon laquelle la lumiere serait un facteur limitant pour la régénération naturelle
du Pin pignon. Nous avons établi une étude sur le terrain ainsi que sous serre pour dévoiler
I’effet de ce facteur sur la germination et I’émergence de ses semis. La densité des semis de
moins d’un an dans les trois peuplements de Pin pignon (Mekna III, Ouchtata II et Bechateur)
et sous différents taux d’éclairement transmis allant de 6,2 a 30,6%, montre que la
germination et I’émergence sont indépendantes des conditions de lumiere qui régnaient en
sous-bois. L’expérimentation sous serre confirme le fait que le Pin pignon est capable de
tolérer ’ombrage au stade semis (3% de transmis). Un test de germination dans des enceintes
climatiques a I’obscurité ou en lumiére blanche fluorescente (150pmol. m. s™) nous a permis
d’exclure ’effet limitant de la lumiére et de confirmer le comportement indifférent du Pin
pignon vis-a-vis de ce facteur aux stades de la germination et de 1I’émergence. De méme
Ganatsas et Tsakaldini (2007) ont souligné que les graines de Pin pignon sont capables de
germer indifféremment a la lumiere ou au dessous de la surface du sol sans induction de
lumicere. Les résultats sous serre nous invitent, cependant, a ne pas conclure trop rapidement a
I’absence de tout impact négatif de la lumicre sur la germination des graines de Pin pignon.
En effet, une disponibilité en lumiere de 58% sous serre a entravé la germination des graines,
ce qui est apparemment contradictoire au fait qu’il s’agisse d’une espece exigeante en
lumiere. Cependant, si la lumiére n’a pas d’effet direct, ce sont les conditions climatiques
reliées a elle qui semblent largement prédominantes pour expliquer I’absence de germination ;
il s’agit de la température et I’humidité de I’air. En effet, de longues expositions a des
radiations directes seraient a I’origine d’un desséchement des surfaces du sol (Madsen et

Larson 1996) dii a un couplage entre une augmentation de la température et une diminution de
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I’humidité de I’air, d’ou un faible approvisionnement en eau des graines (Amjad et Anjim
2002). Les graines de Pin pignon étant de grosses graines (Barbeito et al. 2008), elles ont
besoin de plus de temps pour absorber ’eau que les petites graines. C’est en particulier vrai
dans le cas ou elles sont semées a la surface du sol et non pas enterrées, ce qui est le cas dans
notre expérimentation, mais qui mime parfaitement ce qui se passe en conditions naturelles.

Notre dispositif de germination sous serre présente certaines limites. Les graines ont été
semées au printemps (début avril, pour des raisons logistiques de coordination avec la
Tunisie) et I’expérimentation s’est poursuivie en été, saison au cours de laquelle les graines
ont été exposces a des températures supérieures a 25°C. Ces températures semblent étre a
I’origine du ralentissement ou d’arrét de la germination jusqu’au retour des conditions
favorables (pluies d’automne dans la nature). Ces limites ne sont pas absolues, en effet il y a
eu germination sous 3% et 16% de lumicre, créés par des filets jouant le role du couvert in
situ. Looking bill et Zavalo (2000) ont monté qu’un couvert arboré permet d’améliorer
I’équilibre hydrique du sol sous des climats ou la sécheresse estivale est importante, en
abaissant les niveaux de radiations, créant ainsi des conditions microclimatiques favorables a

la germination et I’établissement des semis.

Les graines de Pin pignon sont capables de germer sous faible éclairement de ’ordre de
3% malgré le caractére exigeant en lumiéere de I’espece. De longues durées d’exposition
aux radiations solaires sont a ’origine d’un effet indirect entravant la germination en
augmentant la température et diminuant I’humidité de I’air, ce qui caractérise le climat

méditerranéen durant la saison d’été.

Bien que le Pin pignon soit capable de germer sous de faibles conditions de lumiere (3% de
transmis), il semble étre incapable de survivre et de croitre ensuite sous un tel pourcentage de
lumiere. La survie et la croissance des semis de Pin pignon ont eu lieu sous des pourcentages
supérieurs ou égaux a 16 et 20% respectivement sous serre et in situ. Ceci pourrait étre mis en
relation avec la notion d’évolution des besoins en lumiere au cours du développement des
arbres. Balandier et al (2007), Delagrange et al (2004) et Messier et al (1999) ont montré que
les besoins en lumiére des arbres augmentent avec leurs dimensions du fait d’une
augmentation plus rapide de la proportion de tissus non photosynthétiques par rapport aux
tissus photosynthétiques. Dans la méme ligne, Gaudio el al (2011) ont souligné qu’a petite

taille, le Pin sylvestre (Pinus sylvestris) est capable de survivre sous un ombrage dense ;
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cependant, au fur et a mesure qu’il croit, ses exigences en lumiere augmentent. Tel est le cas
dans notre étude en passant de la germination aux premiers stades de croissance.

Ces résultats sont en accords avec ceux trouvés par Kozlowski (2002) pour la plupart des
especes ligneuses des zones tempérées qui n’ont pas des exigences strictes en lumieére pour la
germination. Awada et al (2003) ont souligné, a travers une étude sur 1’écophysiologie de
trois jeunes plants de pins méditerranéens (Pinus pinea, Pinus pinaster et Pinus brutia) sous
des régimes de lumicre contrastés (ombre, soleil), que P. pinea semble Etre une espece
tolérante a I’ombre, présentant des stratégies d’adaptation durant les premiers stades de
croissance en comparaison avec P. pinaster et P. brutia qui sont considérés plus exigeants en
lumicre. En effet, les jeunes plants de P. pinea ont montré une croissance en hauteur plus
significative et une réduction de 20% seulement de la moyenne maximale de photosynthese
nette sous ombre en comparaison avec des jeunes plants de P. brutia et P. pinaster ayant
montré une croissance significativement lente sous ombre ainsi qu’une moyenne maximale de
photosynthése nette inférieure a 50% par rapport aux conditions d’ensoleillement.

Fady et al. (2004) ont considéré que le Pin pignon est une espece exigeante pour la lumiere
tout au long de son cycle de vie, mais apres la phase de germination. Néanmoins, d’apres les
résultats observés par Awada et al. (2003) et notre expérience sous serre suivie sur quelques
mois apres la germination, la ou on a enregistré une capacité¢ de survie des semis de Pin
pignon et un début de croissance sous seulement 13 % de transmis, une question se pose : est-
ce que le Pin pignon est si exigeant en lumicére dans le jeune age comme c’est décrit ou au
contraire il est capable de croitre sous des faibles pourcentages de transmis et quel sera le

seuil toléré ?

1V.3.2 Evolution de la biomasse du sous-bois (arbustes, graminées, herbacées

et litiere) en fonction de la disponibilité de la lumiere

La relation étage dominant (strate arborée) - sous bois (arbustes, herbacées, litiere) est
complexe et dominée par la forte influence de la composition et de la structure du premier et
son effet sur la filtration et la disponibilité de la lumiere en quantité et en qualité (Gaudio
2011). Ce type d’interaction est variable durant le cycle de développement forestier, d’une

part, et des interventions sylvicoles considérées d’autre part (McKenzie et al. 2000).

Nos résultats montrent que la végétation du sous-bois (arbustes, herbacées et graminées)

s’accroit en termes de biomasse au fur et a mesure de I’augmentation de la disponibilité de
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I’éclairement filtré a travers la canopée arborée, passant de 6 a 31 %. Ces relations suggerent
I’importance (relative) des différentes variables (densité du peuplement, recouvrement de la
canopée, distribution des dimensions des arbres de I’étage dominant) en tant que facteurs
limitatifs de la réponse du sous-bois. McKenzie et al (2000) ont montré dans une étude sur
des foréts mires de 1’Ouest de I’Etat de Washington, que les variables de 1’étage dominant
expliquent plus de 50% de la variation de la réponse moyenne du recouvrement total du
couvert arbustif et environ 50% de la variation du couvert de I’arbuste le plus commun Acer
circinatum Pursh et des especes herbacées. Dans notre étude, le développement le plus
important en terme de biomasse, que ce soit des arbustes, graminées ou autres herbacées, est
enregistré au- dela d’un pourcentage de lumicre de 20 % ce qui correspond a une densité
moyenne d’arbres inférieure ou égale a 500 arbres a ’hectare et un d4ge moyen de 29 ans. En
outre, nous avons enregistré des placettes-échantillons au niveau de nos peuplements qui sont
completement dépourvues de sous-bois, généralement pour des pourcentages de lumiere
inférieurs a 15 %. Néanmoins, il y a quelques exceptions, par exemple pour un pourcentage
de lumiere supérieur a 20% ou le sous-bois a été absent ce qui peut étre expliqué par le

surpaturage exerce au niveau de ces foréts (passage des troupeaux d’ovins et de caprins).

Contrairement a la biomasse des arbustes et des herbacées, la biomasse de la litiere a montré
une variation en sens inverse de 1’augmentation de I’éclairement en sous-bois, de fagon
logique, plus le couvert est dense et plus ’accumulation de la litiere est importante (Mouro
2006, Roig et al. 2005). En effet, on a enregistré une biomasse maximale de 11 tonnes a
I’hectare correspondant a une épaisseur supérieure a 3cm, une densité moyenne de tiges de

772 a I’hectare, un age moyen est de 31 ans et un taux de transmis inférieur ou égal a 11,5%.

1V.3.3 Influence de la végétation du sous-bois et de la litiere sur la

régénération naturelle du Pin pignon (établissement)

Nous avons essayé dans le choix de nos placettes-échantillons de faire varier I’abondance des
arbustes et des herbacées. Malgré cela, la végétation du sous-bois n’est souvent pas tres
abondante dans nos peuplements ce qui semble étre le résultat du surpaturage ainsi que la
compétition pour la lumicre avec les plantations serrées de Pin pignon. Peut-&tre que de ce
fait, nos résultats ont montré ’absence d’effet des arbustes, des graminées et des autres
herbacées sur 1’émergence et 1’établissement des semis de pin. Nous avons aussi supposé un
effet antagoniste possible entre compétition et facilitation (Callaway et Walker 1977), dans le

cas de présence d’un couvert plus au moins important du sous-bois, ou I'une annule 1’autre
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(effet neutre). Certains auteurs tels que Gomez-Aparicio et al. (2004) suggerent dans de
telles situations et sous un climat méditerranéen caractérisé par une sécheresse estivale
comme dans notre cas, une dominance du processus de facilitation par les espéces du sous-
bois qui se traduit par une diminution des températures a la surface des sols d’ou une
réduction des pertes d’eau par évapotranspiration. Cet aspect de facilitation est généralement

observé durant les premiers stades d’établissement.

Dans notre étude, la biomasse des arbustes semble avoir un effet compétitif sur les jeunes
plants de pin pignon agés de plus d’un an, dans les placettes ou I’éclairement dépasse les 20%
ce qui correspond a une biomasse d’arbustes supérieure a 17 tonnes a 1’hectare; ceci est
probablement a mettre en relation avec I’augmentation des besoins en lumiére de ces derniers
au fur et a mesure qu’ils augmentent de taille. Néanmoins, on ne peut pas exclure I’hypothése
d’une concurrence racinaire négative pour 1’eau qui peut étre a I’origine d’une réduction de la
survie des jeunes plantules (Massetti et Mencuccini 1991) en particulier si I’on considére que
les jeunes coniféres sont moins capables d’extraire 1’eau disponible du sol que les arbustes
(Royce et Barbour, 2001). North et al. (2005) supposent que cet effet de compétition

s’accentue dans des cas de stress hydrique.

Massetti et Mencuccini (1991) ont montré dans une étude sur la régénération naturelle du Pin
pignon sur la cote de la mer Tyrrhénienne en Toscane, que le couvert arbustif (ciste, romarin,
bruyere) a, d’un coté, permis la germination de nombreuses plantules (mais seulement au
cours des années avec un automne moyennement pluvieux), mais de 1’autre a empéché leur
survie. Nous retrouvons ici I’antagonisme facilitation — compétition cité ci-dessus. De ce fait,
il semble indispensable dans notre cas: (1) d’essayer d’avoir une base de données plus
importante sur la biomasse des especes du sous-bois, leur écologie, pour pouvoir étudier leurs
effets sur 1’établissement et la survie des jeunes plants de Pin pignon durant la saison de
végétation et afin de pouvoir distinguer lequel des processus intervient
(compétition/facilitation) au premiers stades de vie et (2) de prendre en compte la teneur en
eau du sol, volontairement exclu de notre étude pour des raisons logistiques. En effet, une
quantification du partage de 1’eau entre semis et végétation est nécessaire pour déterminer la
quantité d’eau absorbée par la végétation existante et donc la quantité disponible pour les
jeunes arbres. Dans ce contexte, Ammer et Wagner(2002) et Gaudio (2009) suggerent, en se
basant sur la présence d’une corrélation entre la biomasse des racines fines de la végétation et

des arbres d’une part, et la teneur en eau du sol d’autre part, que des prélévements des carottes
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de sol contenant des racines dont I’appartenance est identifiée, sont capables d’expliquer ce

partage.

Sur la base de notre étude, éclaircir les peuplements de Pin pignon a des transmis supérieurs a
20% est nécessaire pour favoriser la survie et la croissance des jeunes semis de pin.
Cependant, si le transmis en sous-bois est supérieur a 20% (densité inférieure a 500
arbres/ha), les arbustes sont bien développés dépassant des biomasses de 17 tonnes a I’hectare

et représentant ainsi une forte source de compétition.

L’accumulation de la litiere est néfaste a I’émergence des semis de Pin pignon. Aussi, réduire
le nombre d’arbres (et donc augmenter la lumiére dans le sous-bois) a un effet positif sur
I’établissement des semis en réduisant la biomasse de la litiere et donc son effet inhibiteur.
Notre expérimentation in situ faisant varier 1’épaisseur des couches de litiere, confirme ces
résultats et montre que les graines de Pin pignon germent mieux sur sol nu ou sur litiere non

compacte dont 1’épaisseur ne dépasse pas en moyenne 3cm.

Suivant nos hypothéses initiales, nous avons essayé de tester 1’effet allélopathique des extraits
d’aiguilles de Pin pignon sur 1’émergence et 1’établissement de ses semis. Les résultats n’ont
révélé aucun effet chimiotoxique. Cependant, on ne peut pas exclure définitivement la
présence de cet effet suite a une étude réalisée par Valera-Burgos et al. (2012) confirmant
I’effet chimiotoxique des extraits d’aiguilles de Pin pignon a haute concentration sur la
germination et la performance de trois especes d’arbustes méditerranéens (Cistus salvifolius
L., Cistus libanotis L. et Halimium halimifolium (L.) Willk). En effet, dans notre étude une
expérimentation plus approfondie telle que le dosage des composés phénoliques est nécessaire

in situ pour expliciter les effets allélopathiques en conditions naturelles.

Un autre facteur qui semble également avoir un effet négatif sur I’installation des jeunes
semis de Pin pignon a coté de son effet sur la disponibilité¢ des graines, c’est le passage des
troupeaux d’ovins et des caprins ainsi que d’autres mammiferes comme les sangliers, ceci est
confirmé par des observations sur terrain au niveau de nos peuplements. Ganatsas et al.
(2008) ont également montré des effets destructifs du surpaturage sur I’installation des jeunes
semis de Pin pignon soit directement en les mangeant ou en les endommageant lors des

passages.
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IV.4 Propositions de gestion sylvicole

Vu le jeune age des peuplements de Pin pignon de notre étude qui ne dépassent pas les 35 ans
en moyenne (Mekna III), nous sommes encore loin de parler de coupes de régénération en vue
de renouveler ces peuplements. Cependant nous pouvons orienter la gestion forestiere en vue

d’améliorer la production fructifére et de préparer le milieu a I’installation des jeunes plants.

Les gestions proposées dans nos peuplements sont classées suivant leur objectif comme suit :

e réaliser des coupes d’éclaircie et des ¢lagages afin d’améliorer la forme du houppier
et I’élargir pour promouvoir la fructification dans les placettes de densité supérieure
a 400 arbres a I’hectare ;

e contrdler le couvert arbustif dans les parcelles ou il est abondant dépassant 17
tonnes/ha (sous transmis supérieur a 20% ce qui correspond a une densité de la strate
arborée inférieure ou égale a 500arbres/ha) en vue de diminuer leur compétition avec
les jeunes plants, par coupe manuelle, arrachage, ou paturage controlé (McDonald et
Fiddler 1993).

e scarification du sol et diminution des couches de la litiere (au-dessous de 3cm ce qui
correspond a une biomasse au-dessous de 2,9 t/ha) pour préparer des lits de
germination lorsqu’une bonne année semencicre est prévue en vue d’augmenter le
contact entre les graines et le sol minéral ;

e contrdle des récoltes illicites, du fait qu’une grande partie des graines n’intervient
pas dans le processus de régénération a cause de la récolte effectuée chaque année

dans les pinedes par les habitants.

IV. 5 Analyse critique

Notre étude donne des informations importantes qui serviront de base pour les gestionnaires
dans le contexte d’améliorer la croissance, la production fructifére et la préparation des sites
pour une éventuelle régénération naturelle tout en partant de la quantification d’une seule
ressource qui est la lumiere.

Cependant, sous climat méditerranéen caractérisé¢ par des changements climatiques séveres
durant le cycle végétatif (pluviométrie importante en hiver et sécheresse estivale accrue en

¢été), il est nécessaire de prendre en compte la quantification de la teneur en eau du sol/ la
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pluviométrie qui pourront étre une source de compétition entre les différentes strates de la
végétation entravant certains processus de régénération naturelle (fructification, germination

et croissance).

L’absence d’effet d’arbustes sur la régénération naturelle du Pin pignon dans notre étude reste
encore ambigué. Un facteur important qui semble étre explicatif de I’absence d’arbustes, est le
surpaturage et qui nécessite d’étre quantifié.

Néanmoins, sous climat méditerranéen le couvert arbustif joue le role de nurse (facilitation)
pour les jeunes semis en diminuant la température a la surface des sols, en réduisant les pertes
d’eau par évapotranspiration et en formant un refuge contre la prédation. Cette approche
nécessite d’étre confirmée par une nouvelle expérimentation en faisant varier le couvert
arbustif (forte densité) et en quantifiant la survie et la mortalité des jeunes semis sur une

période plus étendue.

L’évaluation de la croissance, la fructification et la régénération naturelle dans nos
expérimentations reste limitée de point de vue échantillonnage et informations disponibles
(intensité et périodicité des éclaircies, intensité du surpaturage) d’ou une nécessité¢ de créer
des dispositifs expérimentaux en faisant varier 1’age, la densité, les pratiques sylvicoles et en
tenant compte de deux facteurs importants dont souffre les foréts de Pin pignon en Tunisie : le
surpaturage et les récoltes illicites des cones et en essayant de les contréler par des mises en
défens et des clotures afin d’avoir une base solide permettant de mettre a la disposition des

gestionnaires un plan d’aménagement adéquat et valable a long terme.

Dans I’expérimentation sous serre analysant 1’effet allélopathique de la litiere, il serait
intéressant d’identifier la composition chimique du jus utilisé, par chromatographie par
exemple, afin de vérifier la présence ou non de composé€s ayant des propriétés allélopathiques

avérées.
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Résumeé : La régénération naturelle du Pin pignon (Pinus pinea L.) est difficile a atteindre. Ce processus est
soumis a de multiples contraintes abiotiques et biotiques et leurs interactions qui demeurent partiellement
connues. Une meilleure connaissance de ces facteurs est nécessaire pour la mise au point de
recommandations sylvicoles en vue de favoriser la régénération. Compte tenu de la littérature disponible,
nous avons supposé que 1’établissement des semis de Pin pignon est contrdlé principalement, par ordre
d’importance, par : (i) la disponibilité de la lumiere, (ii) la biomasse des aiguilles de la litiere et enfin (iii) la
concurrence avec la végétation du sous-bois. En outre, 1’étude a été complétée par une caractérisation de la
structure du peuplement en termes de croissance et de fructification. L’établissement des semis de Pinus
pinea a été étudié in situ et sous des conditions contrélées pour trois foréts au nord de la Tunisie (Mekna I1I,
Ouchtata II et Bechateur). Les semis vivants ont été¢ comptés sur 90 placettes de 5S00m? chacune distribuées
sur les trois foréts, et mis en relation avec la lumiére disponible, la biomasse de la végétation du sous-bois et
la biomasse des aiguilles de litiére. Une expérience complémentaire a été menée dans des pots en conditions
contrdlées sous serre avec des graines des trois foréts. Trois régimes de lumiere incidente ont été appliqués
(39%,16% et 58%) combinés avec trois modalités de lit de germination : sol nu, sol couvert d’aiguilles de
litiére et sol arrosé d’extrait d’aiguilles. L’étude a montré que la limitation de la germination n’était pas
directement due a la lumiére, mais plutét a la température et a I’humidité lies a leur tour a la disponibilité de
la lumiere. L’émergence des semis a été significativement entravée par les couches de litiere imposant une
barriére mécanique, tandis qu’aucun effet chimiotoxique n'a été détecté. La végétation du sous-bois ne
semble pas avoir joué un role important dans les premiers stades d’établissement des semis de Pinus pinea
sous ces conditions climatiques méditerranéennes. Les besoins en lumiere des jeunes plantules augmentent
au fur et a mesure de leur développement et par conséquent le type d’interaction avec la végétation du sous-
bois passe de la neutralité a la compétition. Nos résultats peuvent servir comme base initiale pour affiner la
sylviculture afin d’améliorer 1’établissement des pins. Le plan de gestion doit inclure une scarification afin
de réduire 1’épaisseur des couches de litiere et des éclaircies intensives pour augmenter la disponibilité de la
lumiere.

Mots clefs : Pin pignon, caractéristiques dendrométriques, régénération naturelle, compétition, lumiere,
végétation du sous-bois, liticre.

Summary: Natural regeneration of Pinus pinea stands in Tunisia is difficult to achieve. This process is
threatened by multiple abiotic and biotic stresses and their interactions which are still not well known,
whereas, the knowledge of these factors is essential for sylvicultural recommendations. Given the available
literature, we hypothesized that stone pine seedling establishment is mainly controlled in order of importance
by (i) light availability, (ii) amount of needle litter, and (iii) competition with understory vegetation.
Furthermore, the study was completed by a characterization of stand structure in terms of growth and
fructification. The seedling establishment behaviour of Pinus pinea was studied under field and controlled
conditions for three forests of north Tunisia (Mekna III, Ouchtata II and Bechateur). Live seedling were
counted in 90 plots (500m? each) distributed in these forests, and related to light availability, biomass of
understory vegetation, and biomass of needle litter collected in eight square subplots (0.5m x 0.5m). An
additional experiment was conducted under controlled conditions in pots in greenhouse with seeds of the
three forests. Three light regimes were applied (3%, 16%, and 58%) of incident light, combined with three
seedbed modalities: bare soil, soil covered with needle litter and soil watered with needle extract.

The study showed that germination limitation was not directly related to light, but rather to temperature and
humidity linked to the light regime. Seedling emergence was significantly suppressed by litter layer which
imposed a mechanical barrier, whereas no chemotoxic effect was detected. The understory vegetation did not
appear to play a significant role in Pinus pinea early seedling establishment in these Mediterranean climate
conditions. During the subsequent development of seedlings, their light requirement increased and their
interactions with understory woody vegetation moved from neutral relationship towards a competitive
relationship. We use our results to propose an initial silvicultural approach to favour pine establishment. A
management plan should first include scarification to reduce litter thickness and then heavy thinning to
significantly increase light availability.

Key words: Stone pine, dendrometric characteristics, natural regeneration, competition, light, understory
vegetation, litter.



