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Lallélopathie est un processus
permettant a une plante d’agir
sur une autre plante en libérant
des composés chimiques

dans son environnement.

En milien méditerranéen,

de nombreuses espeéces présentent
des propriétés allélopathiques.
Qu’en est-il pour le pin d’Alep,
essence forestiére

expansionniste ?

Peut-on distinguer la part

des processus de compétition et
celle des processus alléopathiques
dans la dynamique de Uespece ?
Clest ce que propose d’évaluer

cet article.

1 - Direction générale de la recherche

scientifique et technique

Le pin d’Alep est une essence méditerranéenne, largement présente
sur tout le pourtour du bassin occidental de la Méditerranée (NAHAL,
1962, QUEZEL, 1980 ; 2000). La présence ancienne de cette essence
forestiere dans le Sud-Est francais est d’ailleurs signalée par Pons
(1992) dans Forét Méditerranéenne. Cependant, le développement de
Pespéce s’est vraisemblablement concrétisé avec I'ouverture des pay-
sages sous le regne de Louis XIV (confirmé par des documents trouvés
au cours des travaux du programme “chéne pubescent” de la DGRST").
A la fin du XIX" siecle, le pin d’Alep occupait 36 000 hectares, 105 000
au début du XX° siecle et 213 000 en 1990 (QUEZEL et BARBERO, 1992).
Depuis 1975, la progression des surfaces est de I'ordre de 37% (THOMAS,
2005). Les estimations des forestiers permettent de dire qu’elle sera
I'essence résineuse la plus importante en 2035 dans toute la zone Nord
de la Méditerranée (THOMAS, 2005). Cette prévision est d’autant plus
probable qu’elle serait favorisée par le changement climatique annoncé.

Deux facteurs sont principalement évoqués pour expliquer ce déve-
loppement considérable :

— d’une part la stratégie expansionniste de cette essence généraliste,
typique du modele expansionniste (BARBERO et al., 1990) : fructification
précoce, forte production de graines et fort pouvoir de dispersion ;

— d’autre part, 'adaptabilité de cette essence forestiére a la colonisa-
tion des terres agricoles abandonnées et des territoires incendiés
(ABBAS et al., 1985). La déprise agricole amorcée depuis le début du XX¢
siecle, 'établissement de la Politique agricole commune (PAC) et la fré-
quence accrue des incendies de foréts ont largement contribué a
I'explosion de cette dynamique populationnelle.

Ces facteurs évoqués sont certainement essentiels dans cette dyna-
mique. Cependant, un facteur supplémentaire est & prendre en compte :
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Fig.1:
Localisation

des différentes stations
du Luberon représentant

les trois stades

successionnels utilisés

(J1aJ3:stade
de colonisation ;
M1 a M3 : stade
de stabilisation ;

V1 a V3 stade

de maturité).

la capacité du pin d’Alep a agir sur les autres
espéces par des processus allélopathiques.

Les « processus allélopathiques » sont
connus depuis 'Antiquité, mais c’est en 1937
que Molish crée le terme « d’allélopathie » en
évoquant toute action nuisible ou bénéfique,
directe ou indirecte d’'une plante (incluant
les micro-organismes) sur une autre plante,
a travers la production de composés chi-
miques qui sont libérés dans
I'environnement (in RICE, 1984)

Ces processus ont été mis en évidence,
entre autres, chez le Romarin par Deleuil a
I'université de Provence, au début des
années 1960 dans le cadre d’études sur les
garrigues méditerranéennes. Ce chercheur
avait pu démontrer que les macérations de
feuilles de romarin inhibaient la germination
de certaines especes « thérophytes » interve-
nant ainsi sur la composition floristique des
groupements végétaux des garrigues médi-
terranéennes. Depuis, il a été possible, avec
des techniques d’analyses chimiques plus
élaborées, d’aller plus loin dans le cadre de
cet exemple en précisant les composés hydro-
solubles impliqués et leur période d’action au
cours du cycle phénologique. Dans le
domaine forestier, TIMBAL et al. (1990) ont
démontré 'action de la molinie (Molinia coe-

600 m

o
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rulea Moench) sur 1’état mycorhizien de
semis de chénes rouges (Quercus rubra L.)

Il convient de rappeler que la production
de composés secondaires par les végétaux est
déterminée par des facteurs génétiques et/ou
biochimiques, mais aussi par des facteurs
externes liés a 'environnement de la plante.
Une fois produits, ces métabolites secon-
daires (ou allélochimiques) sont libérés par
quatre voies principales : les pluviolessivats,
les exsudats racinaires, la volatilisation et la
décomposition de la litiere. Ces composés
secondaires peuvent avoir différentes actions
sur les animaux et les végétaux, parfois tem-
poraires, parfois permanentes.

Toutes les essences forestiéres expansion-
nistes n’ont pas de propriétés allélopathiques
démontrées, bien quelles puissent produire
des métabolites secondaires. En milieu médi-
terranéen, de nombreuses espéces présen-
tent des propriétés allélopathiques comme le
thym (Thymus vulgaris L.), le Romarin
(Rosmarinus officinalis L.), ou certains cistes
(ROBLES et al., 1999 ; pour Cistus albidus L.).
De méme, un certain nombre d’essences
forestieres et plus particulierement des coni-
feres présentent aussi cette propriété
(PELISSIER et al., 1989).

Dans le cas du pin d’Alep et dans le
contexte que nous avons rappelé, il est parti-
culierement intéressant de mieux com-
prendre les mécanismes expliquant sa dyna-
mique. En effet, il est nécessaire,
actuellement, que les études portant sur la
dynamique végétale fasse la distinction
entre les processus de compétition pour les
ressources nutritives et/ou la lumiére, et les
processus allélopathiques (KOBAYASHI 2004).
Notre objectif est d’évaluer la part des pro-
cessus allélopathiques dans la dynamique
successionnelle post déprise agricole.

Une premiére série d’expérimentations
développées dans le cadre de deux MASTER
Recherche avait pour but de répondre a plu-
sieurs interrogations :

— le pin d’Alep a t-il des propriétés allélo-
pathiques ?

— ces propriétés peuvent-elles agir sur le
pin d’Alep lui-méme ? En effet, la faible régé-
nération du pin d’Alep sous son propre cou-
vert (ACHERAR, 1981) suggere qu’il présente
des potentialités auto-toxique. Ce phéno-
meéne a d’ailleurs déja été démontré chez plu-
sieurs espéces méditerranéennes (e. g.
Thymus vulgaris, Cistus albidus, Cistus
ladaniferus ; ROBLES, 1999 ; ALIAS et al.,
2006).
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Propriétés allélopathiques
Protocole expérimental

Pour répondre a la premiere question,
nous avons mis en place un protocole expéri-
mental « in vitro », habituellement utilisé
pour la mise en évidence des potentialités
allélopatiques. Ces bio-essais consistent a
mesurer la germination et la croissance
d’especes « cibles » mises en contact avec des
allélochimiques du pin d’Alep.

Le matériel végétal (aiguilles et racines) a
été prélevé dans des pinedes d’dges variables
de la région de Lauris (Vaucluse — Sud-
Lubéron). Ces pineédes, situées sur
d’anciennes parcelles cultivées, correspon-
dent a trois stades successionnels différents :
un stade de colonisation, un stade
d’homogénéisation et un stade de maturité
de la pinéde (Cf. Fig. 1).

Au sein de chaque station, les préleve-
ments ont été effectués sur cing individus.
Les macérations d’aiguilles et de racine ont
été réalisées selon un protocole bien défini
(Souto, 1994 ; YU et al., 2003) de maniére a
obtenir des solutions & 10 ; 5 ; 2,5 %. Ces
solutions contiennent un grand nombre de
composés secondaires (terpenes et phénols)
susceptibles d’intervenir dans ces processus
allélopathiques (FERNANDEZ et al., 2006).

Les bio-essais ont été réalisés sur deux
especes « cibles » : la laitue (Lactuca sativa
L.) traditionnellement utilisée pour sa
grande sensibilité aux allélochimiques et un
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lin (Linum strictum L.) car cette espece est
présente dans les stations correspondant aux
premiers stades de la colonisation par le pin
d’Alep. Elle peut donc servir de bioindicateur
local. Les parametres pris en compte sont : la
germination et la taille des plantules a cing
jours (longueur de la radicule et de
I’hypocotyle).

Résultats

Pour chacune des deux espéces cibles, les
résultats montrent un effet allélopathique
du pin d’Alep variable en fonction de la
concentration des macérations d’aiguilles et
de racines.

Chez la laitue, la germination (99% en
moyenne) n'est pas influencée par les macé-
rations que ce soit d’aiguilles ou de racines.
Par contre, en ce qui concerne la croissance
de cette espece, quelle que soit 1a classe d’age
des arbres fournissant les aiguilles, les
macérations ont un effet positif sur
I'allongement de la radicule (Cf. Fig. 2a). Les
macérations de racines des pins les plus 4gés
inhibent la croissance et provoquent des
nécroses des radicules. Pour la concentration
la plus faible, on observe une stimulation de
la croissance (Cf. Fig. 2b). Pour 'allongement
de I'hypocotyle, les macérations d’aiguilles ne
jouent pas de role déterminant, alors que les
macérations de racines de pin (toutes doses
considérées) ont un effet positif (Cf. Fig. 2b).

Pour le lin, le taux de germination atteint
68% pour les témoins, mais reste tres infé-

O Hypocotyle
@ Radicule

Fig. 2a et 2b
(ci-dessous) :

Longueur moyenne de la
radicule et de I'hypocotyle
(et intervalle de confiance
295 %) de Lactuca sativa
en fonction des trois
facteurs étudiés : age ;
tissu ; dose.

Les résultats des tests
post-ANOVA (Tukey) sont
également présentés. Les
valeurs qui ne différent
pas, au seuil de 0,05, sont
notées avec la méme
lettre.
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Fig. 3 (ci-dessous) :

Taux moyen

de germination de Linum
strictum (et intervalle

de confiance a 95 %)

en fonction des trois
facteurs étudiés :

age ; tissu ; dose.

Les résultats

des comparaisons

des fréquences

de germination a l'aide
du test du Khi-2 sont
également présentés :

*Khi-2<0,005

***Khi-2<0,001
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rieur pour les macérations racinaires et
encore plus pour les macérations foliaires (en
particulier pour les aiguilles de jeunes pins)
(Cf. Fig. 3). Selon ’age des arbres et les
concentrations des macérations, les effets
varient, pouvant étre, soit positifs, soit néga-
tifs. On observe parfois un effet en « cloche »,
c’est-a-dire une inhibition a forte dose et une
facilitation a faible dose de la croissance de
I'espece cible (REIGOSA et al., 1999).
Cependant il faut noter un effet inhibiteur
prononcé pour les macérations a 10 %
d’aiguilles de jeunes pins (Cf. Fig. 4).

Discussion

Ces résultats démontrent des propriétés
allélopathiques chez le pin d’Alep méme si
celles-ci sont nuancées selon 'espéce cible,
les doses utilisées et 1'origine des macéra-
tions. Les potentialités allélopathiques
observées sont plus marquées au niveau des
premiers stades de la succession secondaire
post-déprise agricole, c’est-a-dire dans un
scénario dynamique concernant des jeunes
pins. Comme les effets inhibiteurs sont
variables selon les espeéces cibles, la libéra-
tion d’allélochimiques accompagnant la colo-
nisation par le pin va participer a la trans-
formation de la composition de la pelouse
initiale au méme titre que d’autres effets liés
a sa présence (ombre par exemple).

La présence de champignons dans les bio-
essais avec les macérations foliaires permet
de supposer que les pluviolessivats contien-
nent des molécules capables de favoriser le

Macération d'aiguilles de pin

%2 = 63,85 ***

1

développement de ces champignons. Il a
d’ailleurs été montré que le pin d’Alep pos-
séde des mycorhizes (HONRUBIA, 2000) et que
les allélochimiques peuvent faciliter la colo-
nisation des racines par les champignons
mycorhiziens. L’influence des allélochi-
miques sur les mycorhizes de Picea abies
(PELISSIER et al., 1989) confirme le role de ces
substances sur « 'environnement » racinaire.

Le mécanisme d’autotoxicité

Expérimentation

Pour répondre a cette question, nous avons
repris le processus expérimental déja pré-
senté, mais en prenant comme espéce cible le
pin lui-méme et en tenant compte de fac-
teurs environnementaux tels que le sol, la
litiere et la lumiére.

Les bio-essais ont été conduits sur diffé-
rents types de sols provenant de friches en
voie de colonisation par le pin d’Alep (natu-
rel, sol stérile, sol naturel avec litiere) que ce
soit en lumiere naturelle ou atténuée (simu-
lation d’'un couvert arboré). Au total, cing
facteurs ont donc été testés dans ces bio-
essais : le facteur stade successionnel (stade
de colonisation et stade de maturité), le fac-
teur organe (aiguilles et racines), le facteur
dose (2,5 ; 10%), le facteur sol ainsi que le
facteur lumiére. Les parameétres pris en
compte sont : la germination et la taille des
plantules a dix jours (longueur de la radicule
et de 'hypocotyle).
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Résultats

Croissance. Concernant la croissance
des plantules, la taille maximale observée
apres 6 jours de croissance n’excéde pas
6 cm. ’ACM? permet d’observer que le fac-
teur bloc et le facteur lumiere n’ont pas
d’effet significatif sur la croissance (coeffi-
cient de corrélation : 0,017 et 0,0014 res-
pectivement) ; le facteur dose a un effet
significatif avec des hypocotyles et des
radicules plus courtes avec la dose a 10%.
Les tailles moyennes et grandes sont obser-
vées sans macération. Suite a FACM, les
ANOVAS?® a plusieurs facteurs montrent
que les macérations de pins engendrent une
réduction de la taille des hypocotyles a par-
tir de la dose 2,5% et cela quel que soit le
type de sol étudié (ANOVA multifacteurs,
effet dose, F = 11.90, p<0.001). L’effet dose
est également significatif sur la taille des
radicules avec des tailles significativement
plus faibles avec la plus forte concentration
(10%) (ANOVA multifacteurs, effet dose, F
= 5.10, p<0.05). Les analyses des interac-
tions montrent que la taille des hypocotyles
et des radicules est plus faible sur sol sté-
rile. L'effet du sol est particulierement mar-
qué pour les radicules (ANOVA multifac-
teurs, effet du sol, F= 2.58, p<0.05). L’effet
du stade successionnel est également signi-
ficatif, les macérations des pins les plus
agés inhibent la croissance des plantules de
maniére plus marquée. En effet, quel que
soit le type de sol, la taille des hypocotyles
est fortement limitée avec les macérations a
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10% d’aiguilles et de racines de vieux pins
(ANOVA, 3.90<F<6.80, p<0.05). Pour le
stade successionnel de colonisation, seules
les macérations de racines ont un effet inhi-
biteur sur la taille des hypocotyles et des
radicules, ceci uniquement sur sol stérile
(ANOVA, 3.12<F<6.80, p<0.05).

Les taux de germinations varient en fonc-
tion des facteurs étudiés. La lumiere n’a pas
d’effet sur le taux de germination alors que
les effets les plus marqués sont observés
avec la dose : la germination diminue tres
sensiblement avec des macérations a 10% et
avec le sol : cette diminution de germination
est plus marquée sur sol stérile que sur sol
naturel. Enfin, les macérations obtenues
avec des aiguilles de jeunes pins sont plus
inhibitrices que celles obtenues avec des
aiguilles de pins agés. De plus, des taux de
germination plus faibles sont observés en
présence de litiere, que ce soit pour le témoin
ou les autres traitements. La litiere limite
donc significativement la germination des
graines de pin en particulier dans les stades
de maturité. Enfin les coefficients de vélocité
de germination ont été les plus faibles avec
des macérations a 10%.

Concernant la croissance, les analyses sta-
tistiques permettent d’observer que le fac-
teur lumiere n’a pas d’effet significatif sur la
croissance ; le facteur dose a un effet signifi-
catif avec des hypocotyles et des radicules
plus courtes avec la dose & 10%. Les autres
facteurs ont également des effets variables
mais moins tranchés.
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2 - ACM : analyse

des correspondances
multiples

3 - ANOVA

(ANalysis Of VAriance) :
analyse de variance
paramétrique. Cette analyse
multifactorielle consiste

a tester si les différences

de variation dans chaque
échantillon (suivant une loi
normale) s'écartent

de manieére significative

de la valeur 0.

Fobs : variable observée

de SNEDECOR, calculée

par I'analyse de variance des
échantillons et permettant
d'établir la fiabilité

du résultat par comparaison
avec une table

de références (Table

des valeurs théoriques de F,
dites de SNEDECOR).

Fig. 4:

Longueur moyenne

de I'hypocotyle et de la
radicule (et intervalle
de confiance a 95 %)
de Linum strictum en
fonction des trois
facteurs étudiés :

age ; tissu ; dose.

Les résultats des tests
post-ANOVA (Tukey) sont
également présentés. Les
valeurs qui ne différent
pas, au seuil de 0,05,
sont notées avec la méme
lettre.
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Discussion

Les bio-essais réalisés dans cette expé-
rience ont globalement mis en évidence un
effet significatif des macérats racinaires et
foliaires sur les germinations des graines de
pins et sur la croissance des plantules. Il y a
donc bien une autotoxicité chez le pin d’Alep,
autotoxicité moins marquée cependant, que
dans le cas du thym ou des cistes. La dose la
plus concentrée (10%) a un effet inhibiteur
incontestable entrainant une inhibition de la
croissance de la radicule et de I'hypocotyle.
Les macérations d’aiguilles de pin présen-
tent des effets autotoxiques plus marqués
que les macérations racinaires, en particu-
lier chez les jeunes pins. Donc la compétition
intra-spécifique est surtout marquée dans
les jeunes peuplements. Les effets inhibi-
teurs les plus forts sont apparus avec le sol
stérile ce qui veut dire qu’en situation natu-
relle il existe des mécanismes « tampon » liés
aux micro-organismes du sol ou a la litiere.
Cependant, il faut rappeler que la litiere
s'est avérée négative pour les germinations.
Choesin et Boerner (1991) ont souligné ces
mécanismes sur Brassica napus L. et
Medicago sativa L.

Parmi les facteurs testés, la lumiére n’a
pas eu d’effet significatif. Ceci est en accord
avec les résultats de Broncano et al. (1998)
travaillant sur la régénération du pin d’Alep
bien que cette espéce soit considérée comme
héliophile par certains auteurs (ABBAS,
1986). Donc les effets inhibiteurs semblent
bien liés aux allélochimiques.

Conclusion

En conclusion de ces travaux, on est
amené a faire un certain nombre de
remarques. Les expérimentations in vitro
peuvent laisser le lecteur perplexe car elles
ne reproduisent pas les conditions du ter-
rain. Bien que les travaux en « allélopathie »
utilisent encore cette démarche in vitro, elle
est complétée par une étude en microcosmes
et in situ, actuellement en cours, pour étayer
ces premiers résultats. La comparaison entre
ces scénarios permettra de mesurer égale-
ment la part des composants du sol dans ces
mécanismes. Sinkkonen (2007) souligne
I'interférence entre les parametres du sol, les
effets des autotoxines et les effets liés a la
compétition pour les ressources. Ce type de
travaux est beaucoup plus aisé a mener

lorsque l'on utilise des plantes herbacées ou
arbustives a croissance rapide. Pour des
arbres, les phénomenes sont plus difficiles a
mettre en évidence.

Le suivi de la variation des composés allé-
lochimiques au cours d'un cycle annuel, n’a
pas pu vraiment étre pris en compte comme
cela avait pu I'étre pour le romarin. Il est
possible qu’a un certain moment du cycle
phénologique, I'impact des allélochimiques
soit plus aigu (ce qui est le cas pour le roma-
rin). Les espéces cibles dont la germination
est naturellement programmeée a cette
période critique seront les principales vic-
times du phénomeéne, alors que d’autres
espéces qui germent a une autre période ne
souffriront pas du processus allélopathique.
On voit toute I'importance de développer
encore les recherches dans ce domaine pour
mieux comprendre la dynamique du cortege
floristique des peuplements a pin d’Alep.

On peut s’interroger sur le déterminisme
des processus allélopathiques souvent consi-
dérés dans la littérature scientifique un peu
ancienne comme une curiosité de la Nature.
Le métabolisme secondaire des végétaux a
pour l'essentiel un role défensif. Ce proces-
sus participe donc aux mécanismes de com-
pétition. Mais lorsqu’il s’intégre au schéma
général de la dynamique successionnelle, il
pourrait devenir un élément moteur de cette
dynamique. L’objectif des études sur les
mécanismes allélopathiques chez le pin
d’Alep est de préciser in situ leur role.

L’autotoxicité mérite beaucoup d’attention
car elle est un moyen de régulation de la
dynamique populationnelle. Dans le cas des
cistes (ciste blanc ou ciste ladanifere) le bilan
est simple : toute parcelle occupée par des
cistes ne pourra renouveler son peuplement
qu’apres disparition du peuplement en place
ou apres passage du feu. Dans le cas du pin
d’Alep, le processus parait plus complexe
mais il participe a la dynamique d’évolution
de la pinede. Sinkkonen souligne la relation
entre phénomenes d’autotoxicité, densité du
peuplement et production en biomasse. Mais
ce théoricien s’appuie sur des exemples et
des bioessais concernant des herbacées ou
des arbustes. L’autotoxicité du pin d’Alep
(selon un scénario valable pour d’autres
espeéces comme le thym ou les cistes) contri-
bue a limiter dans le temps, la durée de vie
de la pinede, cest-a-dire a favoriser le pas-
sage a une autre formation forestiere (ché-
naie verte ou chénaie pubescente). Mais
alors, que se passe-t-il lorsque I'on a a faire a
une situation ol le « climax » est la forét de
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pin d’Alep ? (en Afrique du Nord ou dans
quelques zones du midi méditerranéen fran-
cais par exemple). En examinant le cas des
cistaies, on constate qu’au dela de quinze a
vingt ans, celles-ci se dégradent d’elles-
mémes et périclitent. Le scénario peut-il étre
du méme ordre dans la pinéde de pin d’Alep
sur un pas de temps beaucoup plus long ou
bien y a-t-il d’autres facteurs qui entrent en
jeu pour neutraliser sur le long terme, les
phénomenes d’autotoxicité ?
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Les processus allélopathiques sont bien connus dans le cas de certaines espéces végétales depuis de
trés nombreuses années, mais ils sont toujours présentés comme des phénomenes particuliers et leur
role dans la dynamique de la végétation est peu pris en compte. L'objet de cet article est de montrer
quel peut étre leur role dans le cas d'espéces ligneuses constituant des éléments majeurs des succes-
sions secondaires en région méditerranéenne. Les études présentées (premiers éléments d'un pro-
gramme de recherche plus ambitieux) confirment les propriétés allélopathiques du pin d'Alep, proprié-
tés qu'il faut nuancer en fonction des stades dynamiques et en fonction des sources dallélochimiques
(pluviolessivats ou exsudats racinaires). Enfin la mise en évidence de phénomeénes d'autotoxicité
ameéne une réflexion sur les régulations de la dynamique populationnelle de ce pin et sur ses consé-
guences sur la succession végétale.

Allelopathic processes are well-known since many years for some plant species. However, they are still
presented as particular phenomena and their role in the vegetation dynamic is little take into account.
The aim of this article is to show the role of these allelopathic processes for woody plant species which
are major elements in secondary successions in the Mediterranean area. This presented study (first
results of a more ambitious research program) confirms the allelopathic properties of Aleppo pine;
properties which it is necessary to moderate according to the dynamic stages and to the origin of the
allelochimicals (leatchates or exsudats). Finally, the description of autotoxicity phenomena brings a
reflexion on the regulation of populationnal dynamics of this pine and on its consequences on vegeta-
tion dynamic.

Espansione del pino d'Aleppo
Parte dei processi allelopatici nella dinamica successionale.

| processi allelopatici, nel caso di certe specie vegetali, sono bene conosciuti da numerosi anni, ma
sono stati presentati come fenomeni particolari e la loro parte nella dinamica della vegetazione & poco
presa in conto. L'oggetto di questo articolo & di mostrare quale puod essere la loro parte nel caso di
specie legnose costituendo elementi maggiori di successioni secondari in regione mediterranea. Gli
studi presentati (primi elementi di un programma di ricerca pit ambizioso) confermano le proprieta
allelopatiche del pino d’Aleppo, proprieta che occorre esprimere con garbo in funzione delle fonti
d'allelochimia (pluviolisciviazione o essudato) Infine la messa in evidenza di fenomeni di auto tossicita
conducce a una riflessione sulle regolazioni della dinamica popolazionale di questo pino e sulle conse-
guenze sulla successione vegetale.
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