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Messages clés :
•	 Des observatoires permettent de caractériser la régénération 
(post-tempête 1999).

•	 Vingt ans après, la diversité des essences est satisfaisante 
sauf sur sol acide après d’anciens peuplements résineux.
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Highlights:
•	 Observatories have been used to characterise forest 
regeneration following the 1999 storm.

•	 Twenty years later, species diversity is satisfactory, except on 
acidic soils following former softwood stands.
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Dynamique spontanée de régénération des peuplements du Nord-
Est de la France au cours des 20 ans suivant la tempête de 1999

Suite au passage de la tempête Lothar en 1999, deux observatoires ont été 
mis en place dans le Nord-Est de la France pour caractériser la dynamique 
spontanée de recolonisation forestière et aider les gestionnaires dans leur 
choix d’itinéraire sylvicole. Nous présentons ici l’évolution de la compo-
sition dendrologique, de la densité et des diamètres des tiges sur 20 ans, 
en fonction de la taille de la trouée, de la composition du peuplement 
pré-tempête et de l’acidité du sol. La régénération naturelle ligneuse dans 
les trouées post-tempête est satisfaisante en densité et en diversité en es-
sences 20 ans après la tempête, 87 % des sites ayant plus de 2 500 tiges/ha 
et la strate supérieure à 2 m comptant 4,4 espèces en moyenne sur 314 m2. 
Les situations présentant une faible densité de tiges ont pu être identifiées 
trois ans après la tempête : ce sont d’anciens peuplements résineux, sur sol 
acide où une végétation concurrente s’est développée.

Spontaneous regeneration dynamics in the stands of northeastern 
France in the 20 years following the 1999 storm

Following the Lothar storm in 1999, two observatories were set up in the 
north-east of France to characterise the dynamic of spontaneous forest 
recolonisation and help managers choose silvicultural practices. The pre-
sent article shows the evolution of the dendrological composition, density 
and diameter of the stems over 20 years, depending on the size of the gap 
caused by the storm, the composition of the stand before the storm, and 
soil acidity. Natural tree regeneration in the post-storm gaps was found 
satisfactory in species density and diversity 20 years after the storm: 87% 
of the sites had more than 2,500 stems ha-1, and the > 2 m layer had 4.4 
species on average on 314 m2. The low-stem-density sites were identified 
three years after the storm: they were ancient softwood stands on acidic 
soil, where competing vegetation developed.
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Les tempêtes de décembre 1999, Lothar et Martin, 
ont causé d’importants dégâts aux forêts françaises : 
45 0000 ha ont perdu plus de 50 % de leur couvert ar-

boré, et 8,3 % du volume de bois sur pied a été abattu, soit 
3,4 fois la récolte annuelle moyenne de bois (Pignard et al., 
2009). L’Aquitaine et la Lorraine sont les deux régions où 
les surfaces de chablis ont été les plus importantes, avec 
environ 11 8000 ha et 68 000 ha de peuplement détruits 
à plus de 50 %, respectivement (Wencélius, 2002). Ces 
tempêtes ont eu un impact à la fois économique, sociétal 
et politique, créant une importante crise au sein de la 
filière forêt-bois (Birot et al., 2009). Le renouvellement 
simultané d’immenses surfaces forestières a représenté 
un enjeu pour les gestionnaires, confrontés à la question 
du choix des itinéraires à mettre en œuvre pour obtenir 
une régénération remplissant leurs objectifs écologiques, 
de reconstitution des habitats forestiers, et économiques, 
d’obtention d’un peuplement de qualité. Suite à la créa-
tion accidentelle de trouées dans la canopée, plusieurs 
itinéraires sylvicoles sont envisageables : la régénération 
naturelle sans intervention (libre évolution), la régéné-
ration naturelle accompagnée de travaux sylvicoles plus 
ou moins intensifs, l’enrichissement ou la plantation en 
plein. Lors des tempêtes de 1999, la surface impactée était 
très importante et concomitante avec une insuffisance de 
moyens humains et financiers pour gérer ces surfaces. 
Ces difficultés ont conduit les gestionnaires à favoriser les 
régénérations naturelles et, après enlèvement des cha-
blis, à y retarder les travaux (nettoiement, dégagement), 
laissant les dynamiques spontanées s’exprimer sur de 
plus longues périodes qu’habituellement. Cette option de 
gestion est intéressante lorsque des interventions systé-
matiques ne sont pas nécessaires et qu’une priorisation 
des interventions entre les parcelles est faite. Mais les 
connaissances scientifiques et techniques sur la dyna-
mique spontanée de la végétation forestière post-tem-
pête sont actuellement insuffisantes pour garantir la per-
tinence de ce choix de gestion dans les peuplements en 
cours de reconstitution. 

Dans les années 1990 et au début des années 2000, plu-
sieurs études sont réalisées pour évaluer la dynamique 
de la régénération naturelle suite à des tempêtes, aussi 
bien sur le continent nord-américain (Palmer et al., 2000 ; 
Elliott et al., 2002 ; Schumann et al., 2003) qu’en Europe 
(Schönenberger, 2002 ; Wohlgemuth et al., 2002 ; Wohlge-
muth, 2008 ; Kramer et al., 2014). En France, des observa-
tions sont faites en Auvergne (36 placettes), dix-neuf ans 
après la tempête de 1982 (Gauberville, 2009), en Bretagne 
(84  placettes, homogènes du point de vue stationnel), 
treize ans après la tempête de 1987 (ibid.), et dans les 
Vosges du Nord (65 placettes dans une hêtraie-chênaie de 
100 ha), entre trois et cinq ans après la tempête de 1999 
(Degen, 2006). Ce dernier a observé une augmentation 
de la diversité ligneuse avec la taille des trouées, jusqu’à 

50-60 ha. Un résultat commun à toutes ces études était la 
présence après quelques années d’une densité de régéné-
ration considérée comme suffisante dans la grande majo-
rité des sites, avec de rares situations de blocage. En Au-
vergne, 88 % des placettes contenaient au moins 300 tiges 
d’avenir à l’hectare. Les essences objectif diminuaient en 
densité avec la distance aux semenciers ; à l’inverse, la 
densité des essences pionnières augmentaient. Toutes 
ces études soulignent l’intérêt qu’il y aurait à mieux 
connaître le peuplement antécédent et caractériser son 
rôle, d’échantillonner un plus large gradient environne-
mental et de faire un suivi à long terme.

Dans ce contexte, plusieurs observatoires de la dyna-
mique spontanée après tempête sont installés en 2001 
dans des forêts françaises impactées par les tempêtes de 
1999 (Van  Couwenberghe et al., 2008). L’objectif de ces 
observatoires est d’obtenir des réponses robustes et diffé-
renciées dans l’espace biogéographique sur la dynamique 
spontanée de la végétation forestière, grâce à un réseau de 
placettes permanentes installées le long de gradients alti-
tudinaux, de conditions édaphiques, de types de peuple-
ments pré-tempête et de tailles de trouées. Les premiers 
résultats issus de ces observatoires, obtenus trois et cinq 
ans après les tempêtes, permettent de considérer la régé-
nération comme acquise en termes de densité et de diver-
sité dans deux tiers des sites, et donc dans la majorité des 
conditions environnementales étudiées. Des situations de 
blocages de la régénération sont identifiées, notamment 
dans les trouées d’anciennes plantations d’Épicéa sur pla-
teau calcaire où une végétation compétitrice dense a pu 
se développer ; également dans les anciennes chênaies 
où le Hêtre et le Charme ont rapidement dominé la régé-
nération du Chêne (Quiñones-Nadler et al., 2005 ; Mengin, 
2006). Néanmoins, à ce stade, les peuplements étaient 
encore en phase d’exclusion compétitive ; la forte com-
pétition interspécifique ne permettait pas d’extrapoler les 
observations sur une longue période. Une analyse sur le 
plus long terme est nécessaire pour caractériser les trajec-
toires temporelles de la régénération post-tempête et les 
facteurs qui les influencent.

Notre étude est conduite dans des peuplements feuillus 
issus de régénération naturelle, dominés par Quercus pe-
traea, Quercus robur, Fagus sylvatica et Carpinus betulus, 
et des peuplements régénérés naturellement ou plantés 
de conifères, dominés par Abies alba ou Picea abies. Nous 
y caractérisons la dynamique de la composition en es-
sences, de la densité et de la croissance de la régénération 
présente dans les trouées post-tempête deux décennies 
après que celles-ci se sont formées, en fonction de la taille 
de la trouée, de la composition du peuplement pré-tempête 
et de l’acidité du sol. D’un point de vue opérationnel, nous 
souhaitons identifier la fréquence et les causes d’éven-
tuelles situations de blocage de la régénération, examiner 
si la densité de la régénération est suffisante au regard des 
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exigences du gestionnaire et déterminer si la croissance at-
teinte par les tiges dominantes est satisfaisante. 

MATÉRIELS ET MÉTHODES

Sites d’étude

L’étude se base sur un réseau de 145 sites (figure 1, ci-des-
sous) provenant de la combinaison de deux observatoires 
installés dans la région Grand Est à la suite de la tempête 
Lothar de 1999 : l’observatoire des peuplements dévastés 
(OPD) et l’observatoire des peuplements mités (OPM). Ils 
se différencient par la proportion de dégâts induits par 
la tempête. L’OPD regroupe des sites localisés dans des 
trouées de plus de 2 ha ayant subi une perte de plus de 

90 % du volume sur pied alors que l’OPM est constitué de 
plus petites trouées, de 80 m2 à 1 ha, ayant subi une perte 
de 10 à 50 % de leur volume sur pied. La combinaison de ces 
deux observatoires permet d’analyser l’effet de la sévérité 
de la perturbation. Dans la suite de l’article, les « grandes 
trouées » sont issues de l’OPD et les « petites trouées » de 
l’OPM. 

Un large gradient de conditions abiotiques, de types de 
peuplements pré-tempête et de sévérité de perturbation 
(Quiñones-Nadler et al., 2005 ; Mengin, 2006) sont couverts 
par l’ensemble de ces trouées. L’échantillonnage cible des 
zones présentant des problèmes potentiels de régénéra-
tion. Ce choix subjectif se base sur une enquête auprès 
des gestionnaires et, pour l’OPD, sur une prospection sur 
le terrain. Le tableau 1 (ci-dessous) présente la répartition 
des sites d’étude en fonction des variables explicatives.  

Figure 1 l Carte des 145 sites échantillonnés en 2001 dans la région Grand Est

Tableau 1 l Nombre de sites d’étude par catégorie de variable étudiée

Peuplement pré-tempête

Chêne Hêtre Résineux introduits Résineux autochtones

Acidité  
du sol

très 
acide acide

neutre 
ou  

basique 

très 
acide acide

neutre 
ou  

basique 

très 
acide acide

neutre  
ou  

basique 

très 
acide acide

neutre  
ou  

basique 

Petites 
trouées 
(n = 71)

3 18 8 4 11 16 1 4 6 0 0 0

Grandes 
trouées 
(n = 74)

0 6 1 5 8 14 2 1 6 29 2 0

La classification des sols en 3 classes, très acides/acides/neutres ou basiques a été faite à partir du pH du sol mesuré dans l’horizon 
0-5 cm. Les sols avec un pH > 5,5 sont classés en sols neutres ou basiques, les sols avec pH ≤ 4,2 en sols très acides et les sols ayant 
un pH intermédiaire en sols acides.
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Les chablis et volis sont exploités dans tous les sites et au-
cune intervention ultérieure n’a eu lieu. Trois campagnes 
de mesures sont réalisées, en 2002-2003, 2005 et 2018-
2019 pour les grandes trouées, et 2004-2005, 2009 et 2018-
2019 pour les petites trouées. Dans la suite de l’article, les 
campagnes 2002-2004, 2005-2009 et 2018-2019 sont appe-
lées « Campagne 1 », « Campagne 2 » et « Campagne 3 », 
respectivement.

Organisation des placettes au sein des trouées

Le schéma d’installation des placettes dans les trouées 
diffère entre les deux observatoires (figure 2, ci-dessous). 
Un point d’échantillonnage de l’OPD (un site) correspond 
à une zone carrée de 0,81 ha. Quatre placettes circulaires 
de 10 m de rayon y sont installées à 50 grades (gr), 150 gr, 
250 gr et 350 gr par rapport au nord du centre de la zone. 
Au sein de chaque placette, trois placeaux de 2 m de rayon 
sont installés à 0 gr, 133 gr et 266 gr par rapport au nord du 
centre de la placette, soit un total de 12 placeaux par point 
d’échantillonnage. Dans l’OPM, où les trouées échantil-
lonnées sont plus petites, le nombre de placettes instal-
lées dépend de la taille de la trouée. Dans chaque trouée, 
les arbres en bordure de la lisière de la forêt sont géoloca-
lisés sur le terrain pour permettre de délimiter la trouée 
et de matérialiser son barycentre. Au niveau du bary- 
centre, une placette circulaire de 10 m de rayon est instal-
lée (figure 2a, ci-dessous). Les placeaux de 2 m de rayon 
sont installés le long de deux axes, nord-sud et est-ouest. 
Le premier placeau se trouve au niveau du barycentre, puis 
il y a un placeau tous les 12 m sur chaque axe, le dernier 
placeau étant installé sous le couvert arboré. Au centre de 
chaque placeau, un mini-placeau de 0,80 m de rayon a été 
installé. Le nombre de placeaux et de mini-placeaux varie 
entre 10 et 27 par trouée.

En 2018, une placette supplémentaire de 10  m de rayon 
est ajoutée à chaque site dans le peuplement non pertur-
bé par la tempête le plus proche, dans l’objectif d’étudier, 
par comparaison, l’effet de la perturbation sur la dyna-
mique de la composition et de la richesse en essences. 
Pour choisir la localisation de la placette sous peuplement 
non perturbé, la topographie, le type de peuplement et 
les conditions édaphiques sont contrôlés pour être les 
plus semblables possibles au site de trouée associé. Les 
placettes sous peuplement non perturbé sont installées 
au minimum à 30 m de la lisière, sous la canopée. Ainsi, 
119  sites ont une placette de référence associée, sous 
peuplement non perturbé, et 26 sites sont sans placette 
de contrôle car l’ensemble des critères n’ont pas pu être 
réunis pour réaliser une comparaison fiable.

Mesures réalisées

•	 Inventaire des essences 

Un inventaire des essences présentes dans les sites est 
réalisé aux trois campagnes de mesures dans la placette 
de 10 m de rayon (figure 2, ci-dessous) et, en 2018, dans le 
peuplement non perturbé adjacent. Il s’agit d’un relevé ex-
haustif de toutes les espèces considérées comme étant des 
espèces d’arbres selon Becker et al. (1982), c’est-à-dire pou-
vant potentiellement dépasser la hauteur de 7 m. En 2018, 
les arbres de plus de 2 m de hauteur sont notés séparément. 

•	 Mesures dendrométriques sur les ligneux d’intérêt

Le suivi de la régénération ligneuse concerne les tiges de 
franc pied et les cépées, chaque brin de cépée étant consi-
déré comme une tige. Le dénombrement des tiges diffère 
en fonction de l’observatoire et la campagne de mesures. 
Dans le cas de l’OPD, l’inventaire des tiges ligneuses des 

Figure 2 l Schéma d’installation des placettes et placeaux d’observation dans les petites (a) et grandes (b) trouées  
des observatoires de la dynamique spontanée après tempête

(a) Petites trouées (< 1 ha) (b) Grandes trouées (> 2 ha)
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essences d’intérêt sylvicole (encadré ci-dessus) est réalisé 
dans les douze placeaux pour les trois campagnes de me-
sures. Dans le cas de l’OPM, l’inventaire des tiges ligneuses 
d’essences d’intérêt est réalisé dans les mini-placeaux de 
0,80 m de rayon pour les tiges inférieures à 1,50 m de hau-
teur et dans les placeaux de 2 m de rayon pour les tiges 
supérieures à 1,50 m de hauteur dans le cas de la première 
et de la deuxième campagne de mesures. Lors de la troi-
sième campagne, les tiges sont inventoriées dans les pla-
ceaux de 2 m de rayon indépendamment de leur hauteur.

Lors de la troisième campagne de mesures, le diamètre à 
1,30 m de hauteur est mesuré pour toutes les tiges dépas-
sant cette hauteur lors de la mesure. Les arbres avec un 
diamètre supérieur à 20 cm sont considérés comme étant 
préexistants à la tempête et ne sont pas inclus dans les 
analyses ultérieures.

•	 Caractérisation pédologique

Lors de l’installation, au centre de chaque site d’étude, 
une fosse pédologique est creusée et le sol décrit. L’ho-
rizon 0-5 cm est prélevé en dessous de la litière pour réa-
liser la mesure du pHeau en laboratoire selon le protocole 
NF ISO 10390.

Méthodes

•	 Analyses

La richesse spécifique des plantes ligneuses est estimée 
dans chaque site à partir de l’inventaire des essences pré-
sentes dans les placettes de 10 m de rayon, en comptant 
le nombre d’essences inventoriées, pour les trois cam-
pagnes de mesures, et dans la placette sous peuplement 
non perturbé pour la troisième campagne de mesures. 
Cette estimation est réalisée pour les 119 sites qui ont une 
placette de référence sous peuplement non perturbé pour 

permettre une comparaison entre trouée et peuplement 
non perturbé. La moyenne arithmétique des richesses 
est calculée séparément par classe de taille de trouée à 
chacune des trois campagnes de mesures, toutes strates 
confondues et, en 2018, pour la strate supérieure à 2 m de 
hauteur, dans les trouées et les sites adjacents.

La densité des tiges (de franc pied ou de cépées) est es-
timée pour les 145  sites en rapportant le nombre de 
tiges à la surface totale échantillonnée dans chaque site, 
comprenant 12  placeaux soit 151,2 m2 au total dans les 
grandes trouées et l’ensemble des placeaux échantillon-
nés pour les petites trouées, soit une surface totale variant 
de 126 m2 à 340,2 m2 selon les sites. 

Une densité supérieure au seuil de 2 500 tiges/ha est consi-
dérée comme satisfaisante pour la gestion. Ce seuil a été 
choisi en fonction des caractéristiques de la trouée et des 
essences souhaitées pour caractériser un degré d’avan-
cement de la régénération vingt ans après l’ouverture du 
couvert. Cette approche ne prend pas en compte la com-
position ou la qualité morphologique des tiges invento-
riées. Ces deux critères, cruciaux pour le sylviculteur pour 
évaluer la réussite de la régénération naturelle post-tempête, 
sont pris en compte dans une étude compagne (Laurent 
et al., 2021) menée sur le même jeu de données.

La moyenne arithmétique des diamètres des tiges en 2018 
est calculée par site et par essence. Ces valeurs moyennes 
par site sont ensuite moyennées pour le réseau des 
grandes trouées et pour celui des petites trouées.

•	 Comparaison des réseaux

Notre étude est conduite sur deux observatoires dont 
les modes d’échantillonnage et les protocoles de me-
sures diffèrent en partie. Nous avons souhaité en com-

Encadré l Liste des 47 taxons d’intérêt sylvicole relevés

Abies alba Larix decidua Pyrus cordata Salix sp.

Abies grandis Malus sylvestris Quercus ilex Salix viminalis

Acer campestre Picea abies Quercus petraea Sorbus aria

Acer platanoides Picea sitchensis Quercus robur Sorbus aucuparia

Acer pseudoplatanus Pinus nigra Quercus sp. Sorbus domestica

Alnus glutinosa Pinus strobus Salix alba Sorbus torminalis

Betula pendula Pinus sylvestris Salix atrocinerea Tilia cordata

Betula pubescens Populus canescens Salix aurita Tilia platyphyllos

Carpinus betulus Populus nigra Salix caprea Ulmus glabra

Castanea sativa Populus tremula Salix cinerea Ulmus laevis

Fagus sylvatica Prunus avium Salix fragilis Ulmus minor

Fraxinus excelsior Pseudotsuga menziesii Salix triandra
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parer les résultats pour étudier l’effet de la sévérité de la 
perturbation. Néanmoins, certaines différences limitent 
la comparaison entre les deux réseaux, notamment la 
localisation géographique du réseau des petites trouées, 
exclusivement installées dans l’étage collinéen (<  500  m 
d’altitude) en Lorraine. Ce choix implique un gradient 
d’acidité du sol plus réduit, avec peu de petites trouées 
sur sol très acide par rapport au réseau des grandes 
trouées (tableau 1, p. 483). Le rôle de la sévérité de la per-
turbation n’a pas non plus pu être étudié pour les trouées 
avec un peuplement pré-tempête composé de résineux 
autochtones (Sapin pectiné ou Épicéa situés en mon-
tagne) car toutes les petites trouées, toujours en raison 
de leur localisation en basse altitude, ont un peuplement 
pré-tempête de feuillus autochtones ou résineux intro-
duits (Épicéa, Douglas ou Pin sylvestre).

RÉSULTATS

Dynamique de la densité de régénération

Les densités moyennes de la régénération dans les 
grandes trouées sont de 11 900, 11 900 et 6 900 tiges/ha 

(toutes les densités sont arrondies à la centaine de tiges/ha 
la plus proche) pour la première, deuxième et troisième 
campagne respectivement (figure 3, ci-dessous). Pour les 
petites trouées, les densités moyennes sont de 59 800, 
116 900 et 24 000 tiges/ha pour les mêmes campagnes, 
respectivement. 115  sites sont restés au-dessus du seuil 
de 2 500 tiges/ha entre les campagnes 1 et 3 (figure  4, 
ci-dessous). À l’inverse, douze sites sont restés en dessous 
du seuil entre les deux campagnes de mesures. Onze sites 
sont passés au-dessus du seuil en 2018, et sept sites sont 
passés en dessous du seuil en 2018. Ainsi, en 2018, 13 % 
des sites ont une densité de tiges inférieure au seuil de 
2 500 tiges/ha.

Figure 3 l Dynamique temporelle de la densité moyenne de 
la régénération, par observatoire
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Figure 4 l Nombre de sites supérieurs ou inférieurs au seuil 
de 2 500 tiges par ha entre 2002 et 2018
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Tableau 2 l Nombre de sites d’étude en dessous du seuil des 2 500 tiges/ha en fonction de la campagne de mesures,  
de la taille de trouée et de la composition du peuplement pré-tempête

Grandes trouées Petites trouées

Feuillus Résineux 
autochtones

Résineux  
introduits Feuillus Résineux  

autochtones
Résineux  
introduits

Nombre total  
de sites 34 31 9 60 0 11

Campagne 1 2 10 6 2 - 3

Campagne 2 0 8 5 0 - 1

Campagne 3 1 11 3 0 - 4

Figure 5 l Dynamique temporelle de la densité moyenne des arbres par hectare en fonction de la composition du peuplement 
antécédent et de la taille de trouée
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La densité de la régénération post-tempête sous antécé-
dent résineux est plus faible que sous antécédent feuil-
lus dans les grandes et dans les petites trouées (figure 5, 
ci-dessus). Cet écart entre antécédents feuillus et résineux 
tend à se combler, en particulier parce que les sites avec 
un antécédent de résineux introduits, tous situés à moins 
de 500  m d’altitude, montrent une augmentation de la 
densité de la régénération jusqu’à la troisième campagne, 
en 2018. Dans la première campagne, dix sites avec un 
peuplement pré-tempête de résineux autochtones sont 
en dessous du seuil des 2 500 tiges/ha, ce nombre baisse 
dans la deuxième campagne mais augmente à nouveau 
dans la troisième campagne, avec neuf et onze sites en 
dessous du seuil respectivement (tableau 2, ci-dessous). 
La même tendance est observable pour les sites avec un 
peuplement pré-tempête de résineux introduits, avec 
respectivement neuf, six et sept sites sous le seuil des 
2 500 tiges/ha dans les campagnes 1, 2 et 3. Quatre sites 
avec un peuplement pré-tempête feuillus sont en des-

sous du seuil des 2 500 tiges/ha en 2002-2004 et trois sont 
au-dessus du seuil à la troisième campagne de mesures, 
en 2018-2019.

Dynamique de la richesse en essences

La richesse des essences (mesurée sur 314 m2) dans les 
grandes trouées est de 4,8, 5,4 et 5,8 pour respective-
ment les première, deuxième et troisième campagnes (ta-
bleau 3, p. 488). Pour les petites trouées, la richesse spé-
cifique est de 4,9, 6,2 et 6,1 pour les mêmes campagnes. 
L’augmentation de la richesse ne se fait pas à la même pé-
riode selon la taille de la trouée. Pour les petites trouées, 
la richesse spécifique augmente significativement entre 
la première et la deuxième campagne, alors que, pour les 
grandes trouées, l’augmentation significative se fait entre 
la deuxième et la troisième campagne de mesures, avec le 
passage d’une même valeur, autour de 5,5 essences.
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En 2018, la richesse spécifique des trouées est équivalente 
à celle des forêts non perturbées, indépendamment de la 
taille de la trouée. Mais, dans la strate supérieure à 2 m, la 
richesse spécifique des trouées est significativement su-
périeure à celle des peuplements non perturbés associés, 
avec respectivement une richesse spécifique de 4,5 et 
3,1 essences pour les paires grande trouée — peuplement 
non perturbé, et de 4,3 et 3,0 essences pour les paires pe-
tite trouée — peuplement non perturbé.

Dynamique de la composition  
de la régénération

La composition en essences de la régénération varie en 
fonction du temps et de la taille de la trouée (figure 6, 
ci-contre et figure 7, p. 489). Dans les grandes trouées, 
quelle que soit l’essence, la densité varie peu entre les 
campagnes 1 et 2, sauf pour les Chênes qui subissent une 
perte de densité. Entre les campagnes 2 et 3, le Frêne et le 
Charme présentent une forte diminution de leur densité, 
jusqu’à la quasi-disparition pour le Frêne alors qu’il faisait 
partie des essences les plus abondantes trois ans après 
la création de la trouée. Ce ne sont pas les essences hé-
liophiles qui sont les plus denses en campagne 1, lorsque 
l’ouverture du couvert arboré est la plus grande. Le Hêtre 
et le Charme sont les deux essences qui ont la densité la 
plus grande quelle que soit la campagne et donc l’ouver-
ture du couvert.

Dans les petites trouées, les essences pionnières (Bou-
leaux, Saules) sont presque complètement absentes 
à toutes les campagnes de mesures (figure  7, p. 489).  

Figure 6 l Dynamique temporelle des densités cumulées en 
fonction de l’essence dans les grandes trouées
Abréviations selon l’ordre d’apparition dans la légende : Érable 
champêtre, Tilleuls (à petites et à grandes feuilles regroupés), 
Saules (toutes espèces regroupées), Bouleaux (verruqueux et 
pubescent regroupés), Sapin, Érable sycomore, Épicéa, Frêne 
commun, Chênes (sessile et pédonculé regroupés), Charme, 
Hêtre.

Tableau 3 l Richesse dendrologique moyenne dans les placettes de 10 m de rayon, dans les trouées et en forêt non perturbée, 
en fonction de la taille de la trouée, de la campagne de mesures et de la strate  
Ces calculs ont été réalisés pour les 119 sites qui ont une placette de contrôle dans un peuplement non perturbé adjacent.

Trouées Forêt non perturbée

Campagne 1 Campagne 2 Campagne 3 Campagne 3

Toutes strates confondues

Petites trouées (n = 70) 4,9 a 6,2 b 6,1 b 6,8 b

Grandes trouées (n = 49) 4,8 A 5,4 A 5,8 B 5,6 B

Strate > 2 m

Petites trouées (n = 70) 4,3 a 3 b

Grandes trouées (n = 49) 4,5 A 3,1 B

Une analyse de variance a été réalisée pour comparer la richesse spécifique aux trois campagnes, séparément pour chaque taille 
de trouée et chaque strate. Dans une ligne du tableau, les valeurs ayant une lettre en commun (minuscules pour les petites trouées 
et majuscules pour les grandes trouées) ne sont pas significativement différentes. Dans un second test, la richesse spécifique des 
petites et grandes trouées a été comparée, par campagne. La seule différence significative est en gras.
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La plupart des essences présentes (Charme, Chênes, 
Érable champêtre, Érable sycomore, Frêne et Hêtre) ont 
une densité qui augmente dans les petites trouées entre 
les campagnes 1 et 2 (respectivement en 2004 et 2009). 
Puis ces mêmes essences subissent une forte chute de 
densité entre les campagnes 2 et 3 (2009 et 2018). 
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Les Chênes régressent fortement en 2018 dans les pe-
tites trouées (1  000  tiges/ha) alors qu’ils représentaient 
la deuxième essence en densité à la première campagne 
(15 000 tiges/ha). Dans les deux observatoires, la part du 
Hêtre ne fait qu’augmenter au cours du temps, jusqu’à 
atteindre 36 % des tiges dans les grandes trouées et 30 % 
dans les petites trouées.

La figure 8 (ci-dessous) permet de comparer la compo-
sition et la densité deux décennies après la tempête en 
fonction du peuplement pré-tempête et de l’acidité du 
sol. Dans les trouées à antécédent feuillu, l’acidité du sol 
exerce une forte influence sur la composition. Le Hêtre et 
le Charme dominent quel que soit le pH, mais la diversité 
en essences est plus importante à pH supérieur à 4,2, per-
mettant le développement d’essences comme l’Érable sy-
comore ou l’Érable champêtre dans les petites trouées. Les 
Chênes sont présents, bien que minoritaires, quel que soit 
le niveau d’acidité du sol. Ce sont dans les petites trouées 
anciennement composées de feuillus qu’ils présentent 
une densité de tiges plus élevée. Dans les grandes trouées 
à antécédent résineux autochtone, le Bouleau, l’Épicéa, le 
Sapin et le Hêtre sont les quatre essences les plus denses 
vingt ans après ouverture. Les essences résineuses, no-
tamment le Sapin, ne sont présentes dans la régénération 
que lorsque le pH est inférieur à 4,2. Enfin, dans les trouées 
où il y avait précédemment une plantation de résineux in-
troduits, la diversité en essences dépend également du pH.  
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Figure 8 l Densités cumulées par essences en 2018 en fonction du peuplement antécédent, de l’acidité du sol  
et de la taille de trouée
Mêmes abréviations qu’à la figure 6 pour les essences. F : feuillus, Ra : résineux autochtones et Ri : résineux introduits.
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Figure 7 l Dynamique temporelle des densités cumulées  
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Mêmes abréviations qu’à la figure 6 pour les essences.
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Sur sols très acides, la régénération est composée quasi 
exclusivement d’Épicéa alors que, sur sols neutres à ba-
siques, la diversité est plus importante, avec toutefois une 
dominance du Charme.

Diamètre des tiges 20 ans après ouverture

Le diamètre moyen des tiges est plus élevé dans les 
grandes trouées que dans les petites trouées, avec des 
valeurs moyennes de 4,4  cm et 2,0  cm respectivement. 
Le diamètre moyen varie fortement en fonction de l’es-
sence et de la taille de la trouée, en interaction avec 

l’acidité du sol (figure 9, ci-dessous). Sur sols très acides 
(pH  ≤  4,2), toutes les essences, excepté le Hêtre, ont un 
diamètre moyen plus élevé dans les grandes trouées. 
Cette tendance est également observable sur sols acides 
(4,2  <  pH  ≤  5,5) pour toutes les essences, excepté le Sa-
pin et les Saules. C’est particulièrement notable pour les 
essences héliophiles comme les Bouleaux ou l’Érable sy-
comore. Sur les sols à pH supérieur à 5,5, le Charme, le 
Frêne, l’Érable champêtre, les Tilleuls, les Saules et l’Épi-
céa ont un diamètre moyen dans les grandes trouées égal 
ou inférieur à celui qu’ils ont en moyenne dans les petites 
trouées. Seul le Bouleau a un diamètre moyen largement 

Figure 9 l Diamètre moyen par essence en fonction de la taille des trouées et de l’acidité du sol en 2018
Mêmes abréviations qu’à la figure 6 pour les essences.
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supérieur dans les grandes trouées en comparaison avec 
les petites trouées.

DISCUSSION

Une densité de régénération naturelle  
post-tempête globalement satisfaisante

Globalement, la régénération obtenue vingt ans après 
ouverture du couvert est satisfaisante d’un point de 
vue sylvicole, en termes de densité et de richesse en es-
sences. La grande majorité des sites (87 %) ont une den-
sité supérieure à 2 500 tiges/ha, avec en moyenne près de 
4,4  essences différentes dans la strate supérieure à 2  m. 
Ce résultat est d’autant plus remarquable que, dans les 
grandes trouées, les sites avaient été sélectionnés par les 
gestionnaires locaux dans des zones posant potentielle-
ment des problèmes de régénération post-tempête.

Bien que la disponibilité en lumière soit plus forte dans 
les grandes trouées, nous y observons pendant les vingt 
années suivant la perturbation une densité de régénéra-
tion quatre à dix fois moins élevée que dans les petites 
trouées. Cette différence peut s’expliquer par plusieurs 
facteurs. Tout d’abord le choix initial des sites, les grandes 
trouées ayant été sélectionnées pour leur faible régénéra-
tion préexistante. La capacité de dispersion des essences 
peut également être un frein à la recolonisation des es-
paces : la distance aux semenciers potentiels étant plus 
importante dans les grandes trouées, elle peut entraîner 
une diminution de la densité avec l’augmentation de la 
distance à la lisière (Degen, 2006 ; Gauberville, 2009). Des 
mesures complémentaires (non présentées ici) ont mon-
tré un couvert plus important des espèces compétitrices 
herbacées ou ligneuses (Rubus fruticosus, Rubus idaeus ou 
Pteridium aquilinum), créant potentiellement un blocage 
à l’installation ou au développement de la régénération 
(Gaudio et al., 2008, 2009 ; Wohlgemuth et al., 2002). Enfin, 
nous avons observé que la composition du peuplement 
pré-tempête induit des variations de densité. Les peuple-
ments résineux sont souvent denses et relativement fer-
més, freinant le développement de la régénération dans 
le sous-étage. Après ouverture du couvert, avec peu de 
semis préexistants, des espèces compétitrices comme 
Rubus fruticosus et Rubus idaeus sont souvent présentes 
dans la banque de graines et peuvent rapidement coloni-
ser le milieu (Augusto et al., 2001).

Les grandes trouées se trouvant sous le seuil de 2 500 tiges/
ha en 2018 présentent des caractéristiques communes : 
ce sont généralement d’anciens peuplements résineux 
situés sur sols très acides (pH  <  4,5). Une végétation 
compétitrice forte s’y est développée, avec notamment 
Rubus fruticosus, Rubus idaeus et Pteridium aquilinum, 

presque systématiquement présentes. Dans les rares sites  
problématiques sur sols faiblement acides (pH  >  6), une 
abondante végétation ligneuse s’est développée au-de-
là de 2 m de hauteur, avec notamment Corylus avellana, 
Crataegus laevigata, Crataegus monogyna et Prunus spinosa. 
Le même constat est réalisable pour une des quatre pe-
tites trouées en dessous du seuil des 2 500 tiges/ha en 
2018. Il s’agit d’une trouée sur un sol à pH faiblement acide 
(pH  =  5,6) où une végétation compétitrice ligneuse s’est 
développée. En ce qui concerne les trois autres petites 
trouées, tout comme le dernier site des grandes trouées, 
ce schéma n’est pas applicable car ce sont des trouées sur 
sols acides (pH variant entre 4,3 et 4,9). Elles ont d’ailleurs 
des densités relativement proches du seuil, 2 100, 1 900, 
1 800 et 2 300 tiges/ha.

La majorité (douze sur les dix-neuf) des sites se trouvant 
en dessous du seuil des 2 500 tiges/ha en 2018, dans les 
petites ou grandes trouées, sont identifiés dès 2002-2004 
comme présentant une faible densité de régénération. 
Un diagnostic précoce est donc possible : bien que peu 
performant, il permet d’identifier les trouées qui ont un 
risque plus important d’avoir une régénération spontanée 
qui s’avère insuffisante après vingt ans. Dans ces trouées 
à faible densité initiale, une intervention rapide, tel qu’un 
dégagement de la végétation accompagnatrice dès les 
premières années après l’ouverture, permettrait d’aug-
menter les chances d’obtenir une densité de régénération 
suffisante. Néanmoins, nous observons également que 
11  sites sur 23 passent au-dessus de la barre des 2 500 
tiges/ha entre la première et la troisième campagne, ce qui 
suggère qu’une intervention aurait été inutile pour assurer 
le seuil de 2 500 tiges/ha dans 48 % des cas détectés à la 
suite d’un diagnostic précoce trois ans après la tempête.

Une richesse spécifique globale stable  
mais des dynamiques par essence variables

L’ouverture du couvert est une perturbation du milieu qui, 
généralement, a pour conséquence l’augmentation de 
la richesse en ligneux (Clinton et al., 1994). En 2018, nos 
résultats concordent avec cette hypothèse uniquement 
pour la strate supérieure à 2 m de hauteur où la richesse 
spécifique en essences est plus élevée dans les trouées 
(richesse = 4,4) que dans les peuplements non perturbés 
(richesse = 3,0). Deux hypothèses peuvent être avancées 
pour expliquer ce résultat : la première met en avant l’ef-
fet de la lumière, permettant un recrutement plus large 
d’espèces ligneuses et induisant ainsi une augmentation 
de la richesse spécifique dans cette strate (Cowden et al., 
2014 ; Schönenberger, 2002). La seconde hypothèse re-
flète les choix de gestion par le gestionnaire forestier dans 
les peuplements fermés de référence. Ces peuplements 
étant gérés, il peut y avoir un effet négatif des interven-
tions sylvicoles sur la richesse spécifique en essences par 
la sélection d’essences objectif pour le peuplement. 
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En considérant l’ensemble des strates verticales, le 
nombre moyen d’essences n’est pas significativement dif-
férent entre les trouées et les peuplements non perturbés, 
avec une richesse spécifique de 5,9 et 6,2 respectivement. 
Nous constatons que le nombre total d’essences continue 
d’augmenter dans les trouées jusqu’à la troisième cam-
pagne, vingt ans après la tempête, indiquant que la co-
lonisation par de nouvelles essences est un phénomène 
relativement lent. Ceci pourrait expliquer l’absence de 
différence entre trouée et témoin pour le nombre total 
d’essences en 2018.

La composition en essences n’évolue pas ou peu en vingt 
ans, les principales essences sont présentes dès la pre-
mière campagne et se maintiennent dans le temps. En 
revanche, nous observons des valeurs de densité diffé-
rentes en fonction des essences. Le Hêtre et le Charme, 
deux essences tolérantes à l’ombre (Ellenberg et al., 1992 ; 
Niinemets & Valladares, 2006), sont présents dès les pre-
mières années après ouverture du couvert forestier et se 
maintiennent à une densité élevée. À l’inverse, les Chênes 
et le Frêne sont les essences qui subissent la plus forte 
chute de densité au cours du temps. Héliophiles, plutôt 
de début de succession, ce sont des essences sensibles 
à la compétition interspécifique, notamment celle exer-
cée par le Hêtre ou le Charme, qui se distinguent par leur 
capacité à se régénérer densément sous couvert fermé 
(Ligot et al., 2013 ; Tinya et al., 2020). Les semis préexis-
tants des petites trouées ont donc probablement joué un 
rôle important dans la régénération post-tempête et nos 
résultats montrent qu’ils sont capables de se développer 
rapidement dans les trouées après ouverture du couvert, 
entraînant une compétition forte dès les jeunes stades 
de la régénération. La chalarose du frêne, apparue dans 
notre région d’étude entre 2008 et 2011, et à laquelle les 
jeunes plants sont plus sensibles (Husson et al., 2016), a 
certainement accéléré la chute de densité de cette espèce 
entre la deuxième et la troisième campagne.

La composition de la régénération vingt ans après ou-
verture ne correspond pas toujours à la composition du 
peuplement pré-tempête. Cette différence entre type de 
peuplement pré-tempête et composition de la régénéra-
tion est particulièrement nette dans les trouées avec peu-
plement pré-tempête résineux, où la régénération qui se 
développe est en majorité composée d’essences feuillues 
(Laurent et al., 2021). Elle s’observe également dans les 
trouées précédemment dominées par les Chênes, où le 
Charme et le Hêtre sont les plus denses vingt ans après 
ouverture, quel que soit le pH. Le Chêne persiste à forte 
densité uniquement dans les milieux très acides (pH ≤ 4,2) 
mais, même dans ces milieux, il se trouve à des densités 
plus faibles que ses concurrents. Cette observation vient 
étayer l’hypothèse selon laquelle de nombreuses chê-
naies médio-européennes, en particulier sur sols à pH 
élevés, sont des facies de substitution anthropique de la 
hêtraie climacique. 

Effet de la taille de la trouée et de l’acidité  
du sol sur la croissance des jeunes arbres

Le diamètre moyen des arbres du nouveau peuplement 
est plus élevé dans les grandes trouées que dans les pe-
tites trouées. Cette différence peut s’expliquer par une 
disponibilité en lumière plus grande et une compétition 
réduite entre essences dans les grandes trouées, deux fac-
teurs ayant une forte influence sur la croissance des jeunes 
arbres (Pacala et al., 1994). Nos résultats montrent que les 
diamètres sont peu influencés par le niveau d’acidité du 
sol, contrairement à ce que l’on aurait pu attendre en rai-
son de l’augmentation de densité des tiges avec le pH. 

Les essences avec les diamètres les plus élevés sont le 
Bouleau, l’Érable sycomore, l’Épicéa et les Saules. Ce 
sont toutes des essences héliophiles qui sont capables de 
croître rapidement dès l’ouverture du peuplement (Pacala 
et al., 1994). Vient ensuite le Chêne, qui, sur sols acides, 
neutres ou basiques et malgré sa faible densité, a un dia-
mètre moyen supérieur aux autres essences, excepté les 
héliophiles. Le Hêtre quant à lui a un diamètre relativement 
stable, quel que soit le niveau d’acidité du sol, témoignant 
de sa capacité à se régénérer sur un large gradient station-
nel (Rameau et al., 2018 ; Sardin et al., 2011).

Implications pour la gestion

La taille des trouées va conditionner en partie les actions 
de gestion que l’on peut conseiller. Les situations préoc-
cupantes (13 % de l’ensemble des sites) en termes de den-
sité de régénération se trouvent surtout dans les grandes 
trouées et peuvent, pour partie, être identifiées dès les 
premiers stades de la régénération. Elles sont liées pour 
la plupart à la présence de certaines espèces herbacées, 
comme Rubus fruticosus, Rubus idaeus, et Pteridium aqui-
linum. Pour faciliter la régénération naturelle, il peut donc 
être utile, à la suite d’un diagnostic précoce (dans les trois 
à cinq ans après la tempête) dans les trouées de plus de 
2  ha, d’envisager une intervention dans l’objectif de ré-
duire cette compétition. Mais il faut rester prudent dans 
ces investissements : 11 des 23 sites (48 %) initialement 
sous la barre des 2 500 tiges/ha, en 2002-2004, ne le sont 
plus en 2018. La prédictibilité du devenir de la densité de 
régénération en libre évolution n’est pas bonne trois à 
cinq ans après la tempête. Il serait également pertinent de 
mener une étude plus approfondie sur la pression exercée 
par le gibier et ainsi d’identifier un autre frein potentiel 
du développement de la régénération naturelle dans les 
trouées post-tempête.

En termes de composition en essences, nous observons 
un déclin progressif des Chênes, qui présentent un fort in-
térêt économique. La méthode de régénération naturelle 
sans contrôle de la compétition par les autres essences 
ne permet pas d’obtenir une abondance satisfaisante de 
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Chênes, quelles que soient les conditions de milieu. Si le 
Chêne est une essence objectif, il est souhaitable de réali-
ser des interventions à différents stades de la régénération 
(dégagements ou nettoiements), pour réduire la compéti-
tion d’autres essences comme le Hêtre et le Charme. Avec 
la fermeture progressive du couvert, il est probable que 
les Chênes disparaissent de la plupart des trouées dans 
les décennies à venir. Néanmoins, le Chêne fait partie des 
plus grosses tiges vingt ans après ouverture, il devrait 
donc être possible de le maintenir dans un peuplement 
mélangé moyennant des interventions adéquates.

La densité des tiges et la composition ne sont pas, bien 
sûr, les seuls critères d’évaluation de la réussite de la ré-
génération. Vingt ans après la tempête, il est intéressant 
de combiner cette analyse avec des critères de qualité 
des tiges pour pouvoir émettre un avis sur l’avenir des es-
sences (Laurent et al., 2021).

Notre étude a été conduite sur les vingt premières années 
de la dynamique spontanée de la régénération ligneuse, 
ce qui est relativement court à l’échelle des peuplements 
forestiers. Des questions restent en suspens sur leur évo-
lution à plus long terme. Il serait donc souhaitable de 
pérenniser ces réseaux pour obtenir des données de ré-
férence sur la régénération naturelle des essences et des 
peuplements en auto-éclaircie, et ce, sur un large gradient 
environnemental. Les résultats obtenus au sein de ces 
réseaux de placettes permanentes en libre évolution 
pourront servir de référence dans les futurs travaux de 
comparaison économique de différents itinéraires sylvi-
coles mais également sur la dynamique des communau-
tés végétales en libre évolution dans différents contextes 
pour évaluer les mesures de conservation de la biodiversité 
dans les peuplements gérés. 
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