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CONSOMMATION DES GRAINES DE PIN A CROCHETS
(PINUS UNCINATA MILLER EX MIRBEL)
AVANT LEUR DISSEMINATION PAR LES PETIiTS VERTEBRES
DANS LES PYRENEES-ORIENTALES

Frangoise LESCOURRET et Michel GENARD

Laboratoire de la Faune Sauvage et de Cynégétique,
C.R.A., Toulouse, B.P. 27, F 31326, Castanet-Tolosan Cedex

Les vertébrés peuvent influer sur la destinée du stock de semences pro-
duites par un peuplement forestier en les consommant et/ou en les disséminant.
Alors que la dissémination des essences a grosses graines s’effectue principa-
lement par l'intermédiaire des vertébrés consommateurs (cf. par exemple :
Crocq, 1978 ; Ferry et Frochot, 1982 ; Tomback, 1982 ; Sork, 1983 ; Benkman
et al., 1984), les essences a petites graines sont dispersées essentiellement par
le vent, et c’est en prélevant leur nourriture sur le stock de graines produites
que les vertébrés peuvent exercer sur celui-ci un impact trophique majeur.

Ce probleme a suscité de nombreux travaux ayant pour objectif d’étudier
I’effet de la consommation des semences sur la régénération des essences arbo-
rées. Mais la majorité d’entre eux traitent de la prédation des graines aprés leur
dissémination (Black, 1969 ; Radvanyi, 1973 ; Sullivan, 1979 ; Acherar et al.,
1984...). Pourtant la prédation avant la dissémination (Guittet et Laberche,
1974 ; Roques, 1977 ; Acherar, 1981) n’est pas moins importante dans la
mesure ol, en exercant un effet dépressif sur le volume de la production, elle
limite non seulement la quantité de graines disséminées, mais aussi la distance
— par rapport au semencier — a laquelle la probabilité d’apparition d’un
nouvel arbre est maximale (cf. Janzen, 1970).

Nous nous sommes proposés d’étudier la consommation des graines de
Pin a crochets (Pinus uncinata Miller ex Mirbel) avant leur dissémination par
‘les petits vertébrés d’une forét des Pyrénées-Orientales. L’objectif du travail fut
d’analyser la réponse de chaque consommateur a I'offre en graines. d’estimer
le prélevement total et d’aborder le probléme du partage de la ressource alimen-
taire que constituent les graines dans les cOnes.

MILIEU D’ETUDE

La forét d’Osséja (42° 23’ N, 2° E), située sur le versant Nord de la
chaine du Puigmal (Cerdagne, Pyrénées-Orientales) entre 1400 et 2 300 m
d’altitude, couvre 1 650 ha. Elle est soumise a un climat montagnard a nette
tendance continentale (Izard, 1977). La principale essence est le Pin a crochet,
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mais on trouve aussi du Pin sylvestre, Pinus sylvestris L., dans les parties
basses, et dans la zone d’introgression, ’hybride entre ces deux essences, le
Pin de Bouget Pinus bougeti Flous (d’apres Probst, 1983).

La phénologie du cone de P. uncinata en forét d’Osséja (Tab. I) est assez
comparable a celle du cone de P. sylvestris. Les cones de Pin a crochets ont une
longueur de 34 a 44 mm, une diamétre de 22 a 26 mm, et une masse de 6 a

TABLEAU I

Phénologie du coéne de Pin a crochets (Pinus uncinata) en forét d’Osséja,
Pyrénées-Orientales, d’aprés Probst, 1983.

Apparition Fécondation Maturité des cénes Dissémination
des conelets des coOnelets et des graines des graines

Principalement

Epoque Mai a Juillet  Juin a Juillet Septembre a Octobre fin d’hiver,
début de printemps
Année r n + 1 n + 1 n+ 2

8,5 g Les graines, au nombre de 26 a 45 par cOne, ont une masse de 7 2 9 mg
(d’aprés Probst, 1983). Elles sont petites, 4 a 5 mm, et pourvues d’une aile
environ trois fois plus longue que leur corps. Les cdnes de Pin sylvestre,
quoique plus courts, ont une morphologie assez analogue, mais contiennent
moins de graines (14 en moyenne).

METHODES D’)ETUDE

Notre période détude s’étendit de I'automne 1981 a l'automne 1982.
L’analyse de la réponse de chaque consommateur a 'offre en graines, et I’esti-
mation des pourcentages prélevés sur le stock produit, ont nécessité :

— l’estimation de la production en graines par unité de peuplement forestier ;

— la reconnaissance des consommateurs ;

— TP’estimation de leur consommation en graines par unité de peuplement fores-
tier au cours du cycle phénologique du codne.

1. — PRODUCTION EN GRAINES

Des comptages exhaustifs de cOnes ont été effectués sur des houppiers
laissés en place lors des coupes d’exploitation ou tombés lors de tempétes. La
production estivale de cones a été estimée en 1981 a partir de 60 arbres, celle
de 1982 a partir de 110 arbres, dans des sites expérimentaux choisis pour
I’étude de la consommation (cf. ci-apres) ; elle a été transformée en production
totale de graines grice aux données de Probst (1983) sur le nombre de
graines par cone recueilli dans le massif.

II. — ESPECES CONSOMMATRICES

De nombreuses observations effectuées depuis 1980 ont montré que seuls
le Bec-croisé des sapins (Loxia curvirostra L.), le Pic épeiche (Dendrocopos
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major L.) et ’Ecureuil commun (Sciurus vulgaris L.) exploitent le cone indé-
hiscent (en été, en automne et en hiver). Chacune de ces trois especes cueille
les cones et les dépouille selon une technique propre : le Bec-croisé, qui opere
sur place, déchiquete plus ou moins les €cailles et les écarte de I’axe du cone ;
le Pic épeiche, qui transporte les cones a une « forge », hache longitudinale-
ment les écailles ; ’Ecureuil, qui porte les cones a une «salle a manger »,
ronge les écailles.

Sur le cone déhiscent interviennent, en hiver et au printemps, le Bec-croisé
des sapins qui cueille généralement les cOnes, et en hiver la Mésange noire
(Parus ater L.) et la Mésange huppée (Parus cristatus L.) qui prélevent des
graines dans des cOnes ouverts sans les cueillir et en détachent les « ailes » qui
tombent a terre, pour manger I’amande. On n’a pris en compte, a cette époque,
ni le Venturon montagnard (Serinus citrinella L.) ni le Tarin des aulnes (Car-
duelis spinus L.), étant donné leur trés faible abondance dans le massif au
cours de I’hiver 1981-1982.

III. — EVALUATION DE LA CONSOMMATION EN GRAINES

Notre démarche, dont les grandes lignes sont résumées au tableau II, repose
sur des comptages d’indices (cOnes, ailes) et des estimations de [’effectif des
populations de consommateurs. Elle comporte deux étapes. La premiere consiste
a évaluer des nombres moyens de graines consommées par cOne ou, lorsque
cela est impossible, des nombres moyens de graines consommées par individu
consommateur. La seconde s’attache a estimer les nombres moyens de cOnes

TABLEAU II

Processus d’évaluation de la consommation des graines de Pin
avant leur dissémination.

Eté - automne Hiver Printemps

ttat Indéhiscent —_—— -

cBne

fspeces r > .
’ ic épeiche Ecureuil Beccroisé |

e

| e bre moyen de griajnes Nombre moyen de graines

consommatrices

consonnées par cBne consommées par individu
+ +
Nombre moyen de cBnes exploités Nombre moyen d'individus

par unité de peuplement forestier par unité de peuplement forestier

Nombre moyen de graines cansasmfes
par unité de peuplement forestier
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exploités ou les individus consommateurs par unité de peuplement forestier, et
a les convertir en nombres de graines consommées grace aux résultats de la
premicre étape.

1. — NOMBRE MOYEN DE GRAINES CONSOMMEES PAR CONE OU PAR INDIVIDU
CONSOMMATEUR

a) Pour le Bec-croisé en été-automne, le Pic épeiche et ’Ecureuil en été,
automne et hiver, on estime, sur un échantillon total de 8 000 cénes dépouillés
par espece, le taux moyen d’attaque des cOnes. On évalue le nombre moyen de
graines consommées dans les cones cueillis fermés en multipliant ce taux par
le nombre moyen de graines produites par cone (données de Probst, 1983, en
forét d’Osséja).

b) Pour les mésanges en hiver, on dénombre les « ailes » (de graines)
tombées sur la neige sur des surfaces-témoins de 2 S00 m2 Les opérations sont
réalisées dans des perchis denses ou la structure du peuplement le préserve
au mieux des turbulences propres a disperser ces « ailes » : on estime donc
que chaque « aile » trouvée provient d’une graine consommée. Dans ces perchis,
le Bec-croisé et le Pic épeiche sont absents et I’Ecureuil est peu fréquent ; en
outre la prédation des graines disséminées sur la neige est négligeable dans
le massif (Genard et Lescourret, 1984 a). En conséquence, on admet que
chaque « aile » correspond a une graine mangée par les mésanges. Des comp-
tages répétés ont eu lieu apres chaque chute de neige (au total 10 comptages).
Chacun d’eux fut couplé avec un recensement de mésanges effectué par la
méthode des plans quadrillés (Blondel, 1969) sur un quadrat de 4 ha englobant
la surface-témoin. Les rapports des nombres d’ « ailes » trouvées aux nombres
moyens d’individus consommateurs sur les surfaces-témoins fournissent un
nombre moyen de graines consommées par oiseau.

¢) Pour le Bec-croisé en hiver, on évalue sur des surfaces-témoins de
2 500 m?, et dans des peuplements assez denses ou l’effet des turbulences est
minimal, le nombre moyen n,, de graines consommeées par cone au cours d’une
période t.
Il)‘.

n = N—[P Xn)+ (EXn)+ (t X —Xmn,)] /B
16

Ainsi sont estimés sur les 2 500 m? : N ou le nombre total d’ « ailes »
tombées pendant t jours sur la neige ; P, E et B c’est-a-dire les nombres de
cones exploités pendant t jours respectivement par le Pic épeiche, I’Ecureuil,
le Bec-croisé ; n, et n,, nombres de graines prélevées en moyenne par cOne
par le Pic épeiche et I’Ecureuil (cf. a)) ; I, ncmbre de mésanges estimé sur un
quadrat de 4 ha englobant les 2 500 m? et n,, ncmbre moyen de graines
qu’elles consomment par individu et par jour (cf. b)). Dix-huit comptages ont
eu lieu.

Dans les peuplements clairs, ou aucune mesure fiable de n, n’est possible,
nous avons constaté que le pourcentage de cOnes cueillis ouverts par les bec-
croisés (qu’on reconnait au fait qu’ils portent peu de traces d’attaque) était
pour une date donnée équivalent a celui calculé un mois plus tot dans les
peuplements denses ; ceci correspond au fait que la déhiscence y est retardée
d’un mois. n,, dépendant du nombre de graines disponibles par cone — c’est-a-
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dire du stade de la déhiscence des cOones — nous avons estimé n, dans les
peuplements clairs a une date donnée par n, calculé pour le mois précédent
dans les peuplements denses.

d) Pour le Bec-croisé au printemps, on ne peut plus faire de comptage
d’ « ailes », ce type d’opération étant impossible aprés la fonte des neiges. Les
résultats d’'une simulation bioénergétique réalisée pour la population du massif
d’Osséja et faisant appel a des parametres démographiques (Genard et Les-
courret, 1984 a) nous indiquent que le besoin individuel journalier en graines
au printemps (D.) est équivalent a celui de la fin de I'hiver (D;, qu'on peut
calculer a lissue de la deuxieme étape).

2. — NOMBRE MOYEN DE GRAINES CONSOMMEES PAR UNITE DE PEUPLEMENT
FORESTIER

2.1. Bec-croisé, Pic épeiche, Ecureuil, en été, automne et hiver

Les sites choisis pour le comptage au sol des cOnes exploités par chacune
de ces especes par unité de peuplement forestier (A a E) réunissent des condi-
tions représentatives du massif. Le protocole d’échantillonnage se trouve résumé
au tableau III.

a) Dans le site A, coupe avec arbres isolés, une surface de 12 ha est échan-
tillonnée. Sur les 840 arbres qu’elle contient, on en choisit 138 au hasard. Les
cones exploités sont dénombrés autour de chaque fiit.

b) Dans les sites B, C et D, futaies moyennement denses a denses, ou les
ensembles de cOnes exploités provenant d’un arbre donné ne sont plus indivi-
dualisables, les dénombrements sont faits de maniere exhaustive sur une grille
de 1 ha découpée en 40 placettes égales.

c) Dans le site E, perchis, 'unique dénombrement a été fait sur une sur-
face de 1 ha.

Les nombres de cones sont convertis en nombres moyens de graines
consommées grace aux résultats de la premicre étape (cf. Tab. iI).

2.2. Mésanges en hiver et Bec-croisé au printemps

Pour un site expérimental donné, les mésanges sont dénombrées par la
méthode des plans quadrillés sur des quadrats de 10 a 20 ha. Le nombre
moyen de graines consommées par unité de peuplement forestier est alors
évalué grace aux résultats de I’étape précédente (cf. Tab. II).

Pour les bec-croisés, des dénombrements d’individus ont été réalisés de
maniere réguliére tout au long de la période d’étude dans les sites expérimen-
taux, par une méthode de type comptage sur bande (Blondel, 1969) sur des
surfaces de 10 a 30 ha avec traitement des données en densités instantanées
moyennes (Brewer, 1972 et 1978). On connait donc pour un site expérimental
donné les nombres moyens de bec-croisés présents en fin d’hiver (x;) et au
printemps (x»). Sachant que les besoins individuels en graines a ces dzux
époques (D, et D.) sont équivalents (cf. III 1 d) et que les nombres moyens de
graines consommées par les bec-croisés du site considéré sont respectivement
pour ces deux périodes y; (cf. III 2.1) et y, on estime

D‘]: z_]’_\’D,z——)y_»’;‘yIX—
1
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TABLEAU ilI

Comptage des cones de Pin exploités par les consommateurs de graines

avant la dissémination en forét d’Osséja.

. 4. , 5
Sites expérimentaux et mode d’échantillonnage.
Site Nombre de Type de Surface Mode Périodes de prédation prises en comptg
. t échantillonné . .
(altitude en m) s senes flits/ha peuplement Loisopnateugs echan ;ha?nnee d'échantillonnage 1981 1982
Juil. —=0Oct. Janv. Fév.
A Coupe avec Beccroisé 138 arbres/ Juill.
(1700 - 1900) P. uncinata 70 arbres isolés Pic épeiche 12 total=840arbres Aolit —=Sept
Juil.  ————= Avril (1)
Juil. —=0ct. Janv. Fév.
B Juill.
(1750 - 1850) P. uncinata 290 Futaie claire Aolit —=Sept
Juil, —————  Avril (1)
Juil. —=0ct. Juil.
C P. sylvestris 40 Futaie clairiérée Aolit—e-0ct.
(1600 - 1700) P. bougeti 300 Beccroisé Juil. — Avril (1)
Pic épeiche 1 exhaustif
Ecureuil Juil., —=0ct.
Néc — Janv.
Fév.
D Mars
(1800 - 1900) P. uncinata 550 Futaie homogéne Juil.
Aofit
Sept.
Juils  —— = Avril (1)
E P. uncinata 1600 Perchis Ecureuil 1 exhaustif Juil.  smeo— —mg Aveil (1)
(1700)

(1) comptage des c@nes exploités par le Pic épeiche et l'Ecureuil, effectué i la fonte des

neiges




La succession des étapes présentées ci-dessus rend difficile le calcul d’une
marge d’erreur lors de I’estimation du nombre moyen dz graines consommées
par une espece donnée et par unité de peuplement forestier. Les valeurs cal-
culées ne devront donc étre considérées que comme des ordres de grandeur.

Les résultats finaux sont exprimés en pourcentage de la production. On
a alors recours, pour aborder la notion de partage de la ressource-graines, a
I'indice de diversité H de Shannon.

RESULTATS
I. — IMPORTANCE DU STOCK INITIAL
La production de cones par arbres a pu étre estimée dans les sites A, B

et D (Tab. IV). Elle augmenta entre 1981, année de production moyenne et

TABLEAU IV

Production de cones dans les sites expérimentaux boisés en pins a crochets
(Pinus uncinata) en 1981 et 1982.

Site Nombre de cdnes produits par arbre | Test de Mann Whitney
(ncmbre de flts/ha) (écart - type)
1981 1982
=A
A 240 )
(70) (125) |AB| C A *
(1) b2
= AB B_*
160" "= |n8|, sl <8,
8 (175) 230 - 8,
(290) (205)
=0 75 = DIGDARL
l D 80 b, 175 DZ £,
(550) (135) (150)
Test de Mann Whitney |A8|1> D1 E
B D *¥
A2 * 2> 2
*  pg0,05
**  5¢ 0,005

# non significativement différent
(1) Le nombre d'arbres comptables était trop faible pour autoriser une séparation
de A et B.

(1) Selon les baremes de I’O.N.F. (Ph. Lacroix, comm. écrite).
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1982, année de bonne production (1). Elle fut au cours de ces deux années
plus élevée dans les peuplements clairs A et B que dans le peuplement dense D.
On a estimé par conversion la production en graines par arbre entre 2 500 et
3700 selon les sites en 1981, et entre 5 500 et 6 200 en 1982.

II. — IMPORTANCE DES PRELEVEMENTS
1. — Cas DU BEC-CROISE DES SAPINS

Le site E, exempt de Bec-croisé en toutes saisons, ne sera pas évoqué.

En été-automne, la consommation a varié pour les trois sites boisés en
Pin a crochets (A, B, D) (2) en sens inverse du nombre de flts a I’hectare
(Tab. V). Elle fut beaucoup plus €levée en 1982 qu’en 1981 dans les sites A
et B ou les cimes sont espacées, alors qu’elle ne fut pas significativement diffé-
rente entre ces deux mémes années pour les sites C et D ou la voiite des
arbres est presque continue.

TABLEAU V

Nombre moyen de graines de Pin
consommées par les bec-croisés (Loxia curvirostra) par jour et pour 100 arbres
en été-automne 1981 et 1982 dans les sites expérimentaux exploités
par ces oiseaux.

Année 1981 1982 Test de Mann-Whitney
Site
- - A LA xx
A 700 Al 2790 AZ ) )
= . < XHK
B 400 B1 1720 82 B1 82
= = (5 C
C 390 Cl 660 C2 1# )
=D 360 = D D #0D
D 160 1 ) *0,
B X ' *
Test de A1> ) A2> g,
_Whi D **x A SD *xx
Mann-Whitney A1> 1 2> 2
B D *HK B D *HH
1> 1 2> 2 |
* p< 0,05

** pg 0,005
**% 50,001

# non significativement différent.

(2) Le site C ne peut entrer dans la comparaison, car son peuplement est composé
d’essences différentes, le Pin sylvestre et le Pin de Bouget.
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En hiver et au début du printemps (jusqu’a début mai), le site C n’a pu
étre visité. Les sites A et B ont été prospectés en janvier-février et le site D
a été suivi de décembre a mai. En janvier-février, les nombres moyens de
graines consommeées par jour pour 100 arbres furent comparables d’un site
a lautre : 140 pour A, 80 pour B et 110 pour D. Ils peuvent étre considérés
comme représentatifs de la période hivernale. En effet, de décembre a mai, les
effectifs de bec-croisés ont été relativement stables dans le site D, ce qui a
eu pour corollaire une certaine constance dans la consommation (entre 70 et
110 graines par jour pour 100 arbres selon les mois) ; les effectifs ayant de
méme peu varié au cours de la période dans les sites A et B, on peut estimer
que la consommation y a été aussi régulicre.

Sur ces bases, la consommation des graines de Pin a crochets demeura a
peu pres équivalente d’un type de futaie a l'autre en hiver et au début du prin-
temps.

En fin de printemps, les bec-croisés exploitérent plus volontiers les sec-
teurs plus denses ou d’altitude plus haute (Genard et Lescourret, 1984 a).

2. — CAS DES AUTRES CONSOMMATEURS

La Mésange noire et la Mésange huppée consommerent en hiver, pour
100 arbres et par jour, en moyenne 3 graines dans le site B et 13 dans le site D.
Elles n’en consommerent pas dans le site A.

Le Pic épeiche et I’Ecureuil ont consommé des graines de juillet-aoit a
mars-avril. Les dates d’apparition et de disparition des graines dans leur régime
alimentaire ont été fonction de la précocité de la fructification des peuplements
forestiers fréquentés. Les courbes de consommation en fonction du temps mon-
trent un pic en hiver et un autre en juillet-aoat (Fig. 1).

| I moyenne sur o Pic épeiche

151 2 a 3 mois (Dendrocopos major)
' e Ecureuil
| ,® (Sciurus vulgaris)
s |'
| Q
10 SV i
' O‘
- "‘O'
!' ‘l ]
' . 1
’ \ ]
5 i | ;
¥ \ «®-
’ 1
- -@ - > ‘ .
LN
A
- -0 - * A
i R
Giasondifmam' mois
81 8
Figure 1. — Nombre moyen (n) de cOnes exploités par hectare et par jour dans le site D

par le Pic épeiche (D. major) et par ’Ecureuil (S. vulgaris)
entre I’été 1981 et 'automne 1982.
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Les quantités de graines consommées pour 100 arbres et par jour s’or-
donnent en toutes saisons d’un site a I’autre suivant le méme gradient (tests de
Mann-Whitney) :

B=10a8g>D=5a50g>A = 0a20 g pour le Pic épzic’e,
D=15240g>B =52a20g > A = 0 g pour I’Ecureuil.

Il y a donc une préférence pour les formations assez denses, voire les plus
denses pour I’Ecureuil (B et D comptent respectivement 290 et 550 arbres/ha).
En s’intéressant a la consommation par unité de surface, qui permet de com-
parer aux cas A, B, D, les cas des sites C et E boisés en Pin sylvestre (t en
Pin de Bouget, on note que le site C a la préférence des deux consommateurs
(Fig. 2).

NT
o Pic épeiche
40004 O )
RN (Dendrocopos major)
s “. e Ecureuil
7 (Sciurus vulgaris)
& PN -'
/ ~ -
/ N
/ A Y
F o P AN ‘._
] \\ '..
20004 r / N
H / N e
0 ’ N
A R
s / RN
" / . \\
I/ \‘
7 P
./ ‘..‘ \\
"'-f ’,” kN ‘.
’.' ’,’ i o
g ] ] g, Site
A B Cc D E fot
70 290 L30 550 1600 "Y',
Figure 2. — Nombre total (N) de cones de la production de 1981 exploités par hectare

par le Pic épeiche (D. major) et par I’Ecureuil (S. vulgaris)
dans les cinq sites expérimentaux.

Les variations interannuelles de la consommation de graines par ces deux
especes ne furent pas plus sensibles dans un site que dans l'autre : celle du
Pic épeiche en été-automne fut a peu pres équivalente en 1981 et en 1982,
et celle de I’Ecureuil a augmenté en 1982 dans des proportions comparables
pour les divers sites.

3. — TAUX DE PREDATION

Le tableau VI réunit les taux de prédation spécifiques et totaux sur la
production de 1981. Le Bec-croisé fut le principal consommateur de graines
puisqu’il a prélevé, dans les trois sites ou elle a pu étre estimée (A, B, D), 15
a 31 % de la production. L’impact du Pic épeiche ou de I’Ecureuil fut toujours
inférieur a 4 %, et celui des mésanges resta négligeable. L’impact cumulé des
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TABLEAU VI

Prédation annuelle spécifique et totale des graines dans le cone,
par rapport a la production de 1981 (en %) dans les cing sites expérimentaux

e Poioe |l dphe Pewewl (P Toul esing
A 31 1 — —- 32
B 15 4 1,5 € 20,5
C (» + + + + +
L 16 4 3,5 € 23,5
E (") —- —- + + +

(*) Production inconnue. Le sigle + signifie que la prédation est non nulle.

quatre consommateurs (20,5 a 32 %) a varié suivant les types de peuplement,
le maximum étant atteint dans les peuplements les plus clairs ; il a varié selon
les années, puisque le prélevement estival de 1982 laisse augurer d’un taux
de prédation trés supérieur a celui de ’année précédente : 41 % dans le site A
contre 17 % en été 1981, et 27 % dans le site B contre 10 % en été 1981

4. — PARTAGE DE LA RESSOURCE

La diversité de consommation a varié¢ dans le temps, d’'une maniére ana-
logue a la valeur énergétique du stock de graines (Fig. 3). Elle a varié également
en fonction des types de peuplement forestier (Fig. 4). Le partage le plus équi-

table de la ressource eut lieu a la fois en hiver et dans les futaies assez denses
ou a fort volume foliaire.
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Figure 3. — Evolution de la diversii¢é de consommation et de la valeur énergétique
du stock de graines au cours de I’année (site D).
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lors des étés 1981 et 1982, et lors du cycle de production 1981-1982.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

1. — REPONSE DES PREDATEURS A L’OFFRE EN GRAINES

Nous proposons, pour expliquer les variations saisonnieres et spatiales de
la consommation du Bec-croisé, I’hypothese que cette espece est essentiellement
sensible a deux caracteres des peuplements forestiers, la précocité de la fructifi-
cation et le rapport nombre de graines sur volume foliaire G/V (3) :

— La sensibilit¢ du Bec-croisé a G/V peut a elle seule rendre compte
de I’absence de cet oiseau du perchis E, trés dense et peu productif.

— La sensibilité du Bec-croisé a la précocité de la fructification et a G/V
peut expliquer les forts niveaux de consommation en été-automne dans les
futaies claires (A surtout, et B). Les graines y murissent rapidement, et sont
disponibles en trés grand nombre par arbre, du fait de I’espacement des cimes
(cf. Illy et Lemoine, 1970 ; Harper, 1977). En 1982 I’augmentation de la popu-
lation de bec-croisés s’est logiquement accompagnée d’un accroissement de la
consommation estivale dans les secteurs clairs.

(3) V est estimé a partir du pourcentage de recouvrement des houppiers projeté
au sol et de la hauteur moyenne des houppiers dans le peuplement.
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— Le fait que G/V diminue plus rapidement dans les futaies claires peut
expliquer la « dilution hivernale » des individus dans tous les types de peuple-
ment. Ayant perdu beaucoup de leur attrait en hiver, les futaies c’aires ne cons-
tituent plus un lieu privilégié de consommation.

— Enfin, la précocité des futaies claires ou d’altitude basse a moyenne
fait qu’elles se vident de leurs graines au printemps, bien avant les futaies denses
ou de haute altitude que fréquente alors le Bec-croisé.

Les coupes légerement boisées tiennent une place privilégiée dans le dérou-
lement du cycle annuel de cet oiseau. En effet, quoique leurs productions en
graines soient faibles a I’échelle de la forét, elles sont a peu pres les seules
exploitables en début d’été, a la charniére entre deux récoltes, lorsque la
consommation individuelle s’accroit (la valeur énergétique des graines est alors
trois fois moindre qu’en début d’hiver, cf. Genard et Lescourret, 1984 a) en
méme temps qu’augmente le nombre des consommateurs, les juvéniles venant
alors grossir le rang des adultes.

Le Bec-croisé, granivore quasi exclusif, se déplace a la recherche du sec-
teur le plus favorable. C’est I’hétérogénéité du milieu, résultant du gradient
d’altitude (prés de 1 000 m de dénivelé pour la forét d’Osséja) et de I’exploi-
tation forestiere, qui lui permet d’effectuer tout son cycle dans la pinede. Des
phénomenes analogues ont été observés en forét de montagne (Bailey et al.,
1953 in Newton, 1972 ; Crocq, 1978 ; Thiollay, 1980) et en plaine dans des
boisements exploités (Frochot, 1971).

En revanche, le Pic épeiche et I’Ecureuil, a régimes alimentaires variés,
sont assez stables dans I’espace. La période ou ils sont granivores est plus ou
moins décalée dans le temps selon la précocité du peuplement qu’ils occupent.
Leur préférences vont aux futaies assez denses ou a fort volume foliaire. Ce
sont ces types de peuplement qui sont les meilleurs pourvoyeurs en Hyménop-
teres et notamment en fourmis (Torossian, 1980) dont le Pic épeiche est grand
consommateur en période estivale (Pynonnen, 1939). Parmi les sites étudiés, le
plus favorable a cette espece est le site C, seul endroit de la forét ou ’on trouve
le Pic noir (Dryocopus martius L.) qui se nourrit aussi de fourmis (Cuisin,
1980). La préférence de I’Ecureuil pour ces mémes peuplements pourrait étre
liée en partie aux commodités de déplacement offertes a cette espéce arboricole
par la continuité de la voite des arbres, qui lui permettraient d’économiser une
part de I’énergie perdue a la recherche de graines de petite taille (cf. Tonkin,
1983). Absent du secteur A ou les pins sont tres isolés les uns des autres et
dépourvus de branches basses qui faciliteraient la descente au sol, I’Ecureuil
est le seul des trois principaux consommateurs a fréquenter le perchis (E) ou
les couronnes se touchent.

Pour la Mésange noire et la Mésange huppée, les graines sont une nourri-

ture occasionnelle, a I'instar de ce que note Gibb (1960) pour les mois de mars
et avril dans une pinede de Pin sylvestre de plaine en Angleterre.

2. — PRELEVEMENT TOTAL SUR LE STOCK DE GRAINES PRODUITES

Les ordres de grandeur donnés pour les taux de prédation des graines
représentent certainement des estimations par défaut. En particulier, le Bec-
croisé consomme en moyenne, en €té et en automne, 91 % des graines d’un
cone. Des 9 % restant dans le cone tombé au sol, que nous avons considérés
comme intacts, une partie peut étre, d’apreés nos observations, consommée par
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la Mésange noire et la Mésange huppée. Une autre partie peut donner des
plantules ; nous en avons fait 'expérience en obtenant des germinations a partir
de cones pleins semés. Mais ces plantules ne participent pas a la dissémination
de ’essence dans la mesure ol les cones dont elles ont issues se trouvent au
pied de l’arbre qui les a produits.

Quoi qu’il en soit, les taux de prédation totale avant la dissémination, tels
qu’ils sont estimés, sont assez €levés : 20 a 30 % en 1981, et probablement
bien plus en 1982. On a trouvé les mémes ordres de grandeur dans certaines
pessieres finlandaises (Juutinen, 1953) et dans des pinedes de montagne, ailleurs
dans les Pyrénées (Genard et Lescourret, 1984 b) ou aux Etats-Unis (Benkman
et al., 1984), alors que les taux relevés par Guittet et Laberche (1974) et
Roques (1977) en pinéde de Pin sylvestre de plaine océanique sont inférieurs
(3 2 20 %). 1l est possible que la sévérité des conditions climatiques due a la
montée en altitude ou en latitude soit & mettre en cause pour expliquer ces
différences, car elle peut s’accompagner d’une augmentation de la proportion
de graines dans le régime alimentaire de certaines especes, et aussi d’une aug-
mentation du nombre des granivores dans les communautés de vertébrés (Weins
et Nussbaum, 1975.

3. — PARTAGE DE LA RESSOURCE

Dans notre zone d’étude les petits vertébrés sont les principaux consom-
mateurs de graines dans les cones. En effet, a I'inverse de ce qu’on observe dans
de nombreuses foréts de coniféres européennes (Roques, 1977 ; Annila, 1981 ;
Roques et al., 1983 et 1984 ; Trosset, 1984), les dégats dus aux insectes « para-
sites » des cOnes semblent tres faibles en forét d’Osséja (Roques et al., 1983).

Pour ce qui est des consommateurs vertébrés, le Pic épeiche et I’Ecureuil
exploitent les cones plus efficacement que le Bec-croisé, comme le note égale-
ment Nethersole-Thompson (1975). Pourtant leurs prélevements demeurent tres
en dega de ceux du Bec-croisé qui reste en toutes saisons, en forét d’Osséja,
I’agent majeur de la réduction dans I’arbre du stock de graines produites.

Le partage le plus équitable de la ressource entre ces trois especes s’opere
en hiver, lorsque le stock est exploitable par tous, et dans les futaies denses, la
ou la taille du stock restant apres la prédation estivale est la plus élevée, et ou
le Pic épeiche et ’Ecureuil trouvent toute I’année un habitat favorable.

La coexistence de plusieurs especes dépendant d’'une méme ressource telle
que les graines de Pin est liée au fait que les populations possédent des facteurs
de régulation différents (Smith et Balda, 1979). Ainsi la consommation du Bec-
croisé, et a un moindre degré celle de I’Ecureuil, ont augmenté entre 1981 et
1982 ; celle du Pic épeiche est restée stable. Par ailleurs, d’apres nos obser-
vations étalées sur une période de quatre ans, la concurrence d’effectifs trés
élevés de Bec-croisé et de Pic épeiche parait improbable (Fig. 5). Smith et Balda
(1979) notent que chaque espece a son propre cortege de prédateurs et ses
propres moyens de survivre a une diminution de la ressource. Nous n’avons pas
de données sur les prédateurs, mais en revanche il est clair que le Bec-croisé,
le Pic épeiche et ’Ecureuil s’adaptent différemment a la période de faible dis-
ponibilité en graines (déhiscence) : le premier se déplace a la recherche dz sec-
teurs plus favorables, le second devient insectivore (Pynonnen, 1939) et le troi-
sieme se tourne vers d’autres matieres végétales (Shorten, 1954). Ces traits sont
étroitement liés aux techniques d’exploitation des cones. Au contraire du Pic
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Figure 5. — Evolution de la densité printaniére de Bec-croisé (L. curvirostra)

et de Pic épeiche (D. major) a I’étage subalpin de la forét d’Osséja (Pyrénées-Orientales)
entre 1981 et 1984.

épeiche et de I’Ecureuil, qui — a supposer qu’ils exploitent des cones déhis-
cents — perdraient certainement des graines lors du transport au lieu d’exploi-
tation, le Bec-croisé qui dépouille les cones ouverts sur place tire parti de la
déhiscence qui lui facilite I’extraction des semences. Le début de la période de
déhiscence coincide du reste avec ’époque de la reproduction du Bec-croisé en
forét d’Osséja (Genard et Lescourret, 1984 a), ce qui concorde avec les données
de la littérature (Newton, 1972 ; Nethersole-Thompson, 1975).

RESUME

Pour étudier la consommation des graines de Pin a crochets (Pinus unci-
nata) avant leur dissémination par les petits vertébrés dans les Pyrénées-Orien-
tales, on a procédé, dans le massif cerdan d’Osséja (42° 23’ N., 2° E.), a des
estimations de la production en graines et a des comptages d’indices de préda-
tion (cones exploités, « ailes » de graines) convertibles en nombre de graines
mangées par chaque consommateur reconnu. Le travail s’est déroulé entre les
automnes 1981 et 1982 dans cinq secteurs de densités en fits différentes. Le
Bec-croisé des sapins (Loxia curvirostra), responsable majeur des prélévements
(15 a 31 % de la production de 1981), granivore quasi-exclusif, s’adapte par
ses déplacements a la variabilité spatiale et temporelle du stock de graines ; il a
exercé un impact majeur sur la production de semences dans les coupes légere-
ment boisées. Le Pic épeiche (Dendrocopos major) et I’Ecureuil commun (Sciu-
rus vulgaris), granivores exclusifs pendant la seule période enneigée, sont plus
stables dans I'espace et exploitent de préférence les futaies assez denses ou a
fort volume foliaire. Leur impact respectif n’a concerné que 1 a 4 % de la pro-
duction. La Mésange noire (Parus ater) et la Mésange huppée (Parus cristatus)
n’ont opéré que des prélevements négligeables. Le taux de prédation total sur la
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production de graines en 1981 a varié¢ de 20,5 % dans le secteur le plus dense
a 32 % dans le secteur le plus clair. Le partage le plus équitable de la res-
source en graines eut lieu en hiver, dans les habitats les plus favorables au
Pic épeiche et a I’Ecureuil.

SUMMARY

The consumption of Mountainpine seeds (Pinus uncinata) by small verte-
brates before their dispersal was studied in a forest of the Eastern Pyrénées
(Osséja, 42° 23’ N, 2° E). Seed production was estimated, and predation signs
(exploited cones, seed wings) convertible into numbers of seeds eaten by each
identified consumer, were counted. The field work was carried out between
Autumn 1981 and Autumn 1982, in five areas with different tree densities.
The Common Crossbill (Loxia curvirostra), which was responsible for the
largest consumption (15 to 31 % of the 1981 production) and is almost exclu-
sively granivorous, adapted its movements to the spatial and temporal varia-
bility of the seed supply, and had a major impact on seed production in the
forest clearings. The Spotted woodpecker (Dendrocopos major) and the Red
squirrel (Sciurus vulgaris), which are exclusively granivorous only during the
snowy season, were more sedentary and tended to occupy and exploit fairly
thick or heavy-leaved timbers. Their respective impact only affected 1 to 4 %
of the production. The Coal tit (Parus ater) and the Crested tit (Parus cris-
tatus) had a negligible impact. The total rate of predation on the 1981 pro-
duction ranged from 20 % in the densest areas to 32 % in the clearings. Seed
resources were utilized most equitably in winter time in the habitats most
favoured by the Spotted woodpecker and the Squirrel.
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