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La régénération naturelle est un phénomène complexe, qui marque une étape cruciale dans la vie
d'une forêt . Pour la mener à bien, le forestier doit appliquer une sylviculture bien adaptée à l'écologie
de l'essence dominante, ce qui nécessite en premier lieu une bonne connaissance de tous les facteurs
du milieu et de la façon dont ils agissent . Ce principe de base, enseigné depuis longtemps dans les
écoles forestières, n'est en pratique malheureusement pas toujours appliqué, et la régénération des
forêts est encore trop souvent menée de façon assez empirique.

La régénération des sapinières est un exemple de la complexité du problème . Bien que grandement
facilitée par le caractère d'essence tolérante à l'ombre du Sapin pectiné (Ables alba Mill .), elle s'avère
très difficile, voire impossible, dans certaines conditions . Le problème a été abordé, d'une part en
définissant les caractéristiques phyto-écologiques de l'aptitude à la régénération des sapinières vos-
giennes, d'autre part en étudiant expérimentalement les rôles respectifs des différents facteurs du
milieu (Drapier, 1983) . Ce sont les principales conclusions de cette étude qui sont exposées dans le
présent article.

ÉTUDE PHYTO-ECOLOGIQUE DE L'APTITUDE A LA REGENERATION DES SAPINIÈRES
DES VOSGES MOYENNES

Cette étude couvre l'ensemble des sapinières des étages du montagnard moyen et du montagnard
supérieur des Vosges moyennes (entre 400 et 1 000 m d'altitude), au nord d'une ligne Gérardmer-Col-
mar .
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Les placettes d'inventaire, au nombre de 86, ont été choisies selon les critères suivants :

— peuplement où le Sapin domine, d'âge suffisant (au minimum 60 ans) ;

— variabilité maximum des conditions de roche-mère, de latitude, d'altitude et de situation topo-
graphique.

Nature des relevés sur les placettes

Chaque relevé comprend un inventaire floristique, selon la méthode classique de Braun-Blanquet,
une prise de données stationnelles et une évaluation de la régénération.

Les données stationnelles concernent la topographie, la roche-mère, le sol et l'humus . Les caractéris-
tiques chimiques du complexe absorbant de l'horizon A, ont été déterminées en utilisant les méthodes
analytiques préconisées par Bonneau et Souchier (1979) : pH (Kcl), éléments échangeables, acidité
d'échange et taux de saturation au pH du sol.

L'évaluation de la régénération a été obtenue en notant la densité en jeunes semis (âgés de 1 à 5 ans)
et en semis âgés (de plus de 5 ans ou de taille supérieure à 50 cm) . Cinq classes ont ainsi été définies :

— classe I : régénération très bonne (semis en brosse continue couvrant plus des 2/3 de la
surface de la placette),

— classe Il : régénération bonne (semis en brosse couvrant plus du 1 /3 de la surface de la
placette),

— classe III : régénération faible en semis âgés, mais abondante en jeunes semis (plus de
1 semis/m 2 ),

— classe IV : régénération faible (0,1 à 1 semis jeune/m 2),

— classe V : régénération mauvaise (moins de 0,1 semis/m2).

Définition des stations

Les données floristiques sont présentées sous la forme d'un tableau synthétique (tableau I), qui met
en évidence plusieurs groupements végétaux, caractérisés chacun par la combinaison originale d'un
certain nombre de groupes écologiques élémentaires . A chacun de ces groupements correspondent
des conditions de milieu relativement bien définies, ce qui répond à la notion de station forestière.
Cinq types de stations ont ainsi été délimités : station neutro-basophile, station neutrophile, station
neutro-acidocline, station acidocline, station acidophile.

Les profils synécologiques des fréquences corrigées pour chaque type de station ont été construits
en s'inspirant de la méthode classique des profils écologiques (Guillerm, 1971 ; Daget et al., 1972 ;
Valdenaire, 1979) . Ces profils indiquent la répartition de chaque type de station dans les différentes
classes des facteurs étudiés et permettent donc de visualiser la relation station-humus . La figure 1
présente les principaux profils ainsi obtenus.

Plusieurs constatations générales se dégagent de l'ensemble de ces confrontations (tableau II) :

— la plupart des types de stations sont bien caractérisés par les groupes écologiques, par le
type morphologique de l'humus et par certaines de ses caractéristiques : pH et taux H +/T (pro-
tons/capacité d'échange au pH du sol) ; seules les stations neutro-acidoclines et acidoclines se
différencient assez faiblement ;

— les stations acidophiles se différencient nettement des autres stations par la faible teneur en
manganèse de l'horizon A, (Mn 2 - et Mn 3 '), par la forte teneur en ammoniac et en protons, ainsi que
par le pH peu élevé ;

— le taux de saturation au pH du sol caractérise surtout les stations neutro-basophiles et neu-
trophiles (taux élevé) .
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Tableau I Caractérisation schématique des stations par les groupes écologiques

Type de station

Groupes écologiques

Neutro-
basophile

Neutrophile Neutro-
acidocline

Acidocline Acidophile

Neutro-basophiles :

(Mercuriale vivace, Dentaire pennée,
Grande ortie . . .)

Neutrophiles :

(Mélique uniflore, Aspérule odoran-
te, Balsamine des bois, Lamier jau-
ne . . .)

Neutro-acidoclines :

(Millet

	

diffus,

	

Séneçon

	

de

	

Fuchs,
Stellaire des bois . . .)

Acidoclines :

(Fougère femelle, Fétuque des bois,
Ronce, Dryoptéris étalé . . .)

Acidophiles :

(Luzule blanche,

	

Luzule des bois,
Canche flexueuse . . .)

Acidophiles stricts :
(Myrtille, Mélampyre des prés, mous-
ses acidophiles . . .)

Tableau Il

	

Optimums écologiques des stations

Type de station
Neutro-

basophile
Neutrophile

Neutro
acidocline

Acidocline Acidophile

Type d'humus Mull
Mull à

mull acide
Mull acide à
mull-moder

Mull-moder
Moder
à mor

S/T (%) ]60-100] ]40-80] [0-80] [0-40] [0-60]
H'/T (%) [O-10] [0-20] [0-30] ]10-30] ]30-50]
pH (KCI) [3,8-5,1] [3,5-5,1] [3,5-3,7] [3,2-3,4] [2,6-3,4]

Mn 3+ /T (%) [50-200] [3-200] [3-50] [0-200] [0-2]

Caractérisation phyto-écologique de l'aptitude à la régénération

L'aptitude à la régénération des sapinières vosgiennes apparaît nettement liée au type de station, et
en particulier au type d'humus, avec des différences très nettes en ce qui concerne les extrêmes
(tableau III) . Les caractéristiques analytiques de l'horizon Al qui discriminent le mieux les aptitudes
à la régénération sont le pH et le taux H' /T (protons/capacité d'échange au pH du sol) . Le manganèse
sous forme réductible (Mn 3 ') apparaît également assez bien corrélé (négativement) avec l'aptitude à
la régénération .
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Tableau III Optimums écologiques des classes d'aptitude
à la régénération des sapinières vosgiennes

Classes de régénération
1

très bonne

II

bonne

Ill
faible avec

semis jeunes

IV

faible

V

mauvaise

Type de station Acidophile Acidophile Neutro
acidocline

Neutro-
acidocline
acidocline

Neutrophile
neutro-

basophile

Type d'humus

pH (Ka)
H + /T (%)

Mn3, /T (%)

Mor à moiler

[2,6-3,4]
]20-50]

[0-2]

Mor à moder

[2,6-2,8]
]30-50]

[0-2]

Mull-moder

[2,6-3,1]
]30-50]

[0-50[

Mull moiler
à mull acide

[2,9-3,7]
]10-30]
[0-200]

Mull acide
à mull

[3,5-5,1]
[0-20]
]2-200]

D'un point de vue pratique, on peut établir une relation type de station — aptitude à la régénération
(figure 1) :

— Les sapinières acidophiles (végétation acidophile, humus de type moder à mor, sols podzolisés)
présentent une bonne aptitude à la régénération naturelle ; celle-ci est en général facile et rapide à
obtenir .

— Les sapinières neutrophiles et neutro-basophiles (végétation à tendance neutrophile, humus
de type mull acide à mull eutrophe, sols brunifiés) se régénèrent très difficilement par la voie naturelle.
La seule issue paraît être la régénération artificielle, qu'il vaut mieux mener sans tarder dès que les
peuplements sont mûrs.

— Les sapinières neutro-acidoclines et acidoclines (végétation acidocline, humus de type mull
acide à mull-moder, sols bruns ocreux ou bruns acides) se régénèrent faiblement, mais un certain nombre
d'entre elles présentent une quantité importante de jeunes semis (âgés de un à cinq ans) . La
régénération artificielle peut aussi être conseillée pour ces types de sapinières ; toutefois, un certain
nombre d'entre elles semblent pouvoir être régénérées naturellement, au moins en partie, quitte à
faire des compléments par plantation si besoin est.

Etude des semis de Sapin

Les observations précédentes ont été complétées par une étude détaillée des semis naturels . Cette
étude a été réalisée dans une dizaine de sites se rattachant aux stations acidophiles, acidoclines et
neutro-acidoclines, sur des semis âgés de un an et de deux ans prélevés en mars et en octobre.
Plusieurs points ont été abordés ;

— développement de la partie racinaire et de la partie aérienne des semis (nombre de racines
courtes, poids sec des diverses fractions),

— mycorhization des semis, avec classification des divers types de mycorhizes observées et
détermination du taux relatif de mycorhization,

— analyse foliaire des semis (Ca, Mg, K, Mn, Fe, P, N).

Les semis des stations non acidophiles (à faible régénération) se différencient des semis des stations
acidophiles (à bonne régénération) essentiellement par un système racinaire moins développé (carac-
térisé en particulier par un faible nombre de racines courtes) et par une moins bonne mycorhization
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Figure 1 CARACTERISTIQUES ECOLOGIQUES DES STATIONS
Fc : Fréquence corrigée = fréquence relative de la station dans la classe d'un facteur éco-
logique/fréquence relative de la station dans l'ensemble des relevés.
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(taux relatif de mycorhization plus faible) (tableau IV et figure 2) . Par contre, l'analyse foliaire n'a
pas mis en évidence de phénomène de carence ou d'intoxication minérale.

L'inhibition du développement du système racinaire et de la mycorhization des semis de Sapin dans
les stations neutro-acidoclines et acidoclines est susceptible d'être la cause, directe ou indirecte, de

Figure 2 MORPHOLOGIE DES SEMIS DE SAPIN âgés de 2 ans prélevés dans divers types de station.

Station acidocline n o 8

	

Station neutro-acidocline n o 30

Station acidophile n o 70

	

Station acidophile n o 69
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leur disparition . Le volume de sol prospecté pour l'alimentation minérale et hydrique est alors en effet
peu important ; par ailleurs, les racines non mycorhizées sont mal protégées contre les attaques de
champignons pathogènes et contre les intoxications minérales ou organiques.

Tableau IV

	

Développement racinaire et mycorhization des semis de Sapin
dans deux types de station (semis âgés de 1 an, prélevés en octobre 1981, station de Housseras-88)

Nombre moyen de
racines courtes

Poids sec racinaire/
poids sec des semis

Taux relatif de
mycorhization

Station neutro-acidocline . . 15 0,26 60 %

Station acidophile 	 23 0,34 90-100 %

ÉTUDE EXPÉRIMENTALE DE CERTAINS FACTEURS ÉCOLOGIQUES AGISSANT
SUR LA RÉGÉNÉRATION DU SAPIN

La régénération d'une essence forestière comporte plusieurs phases (fructification des semenciers,
puis germination et développement des semis) qui dépendent étroitement des facteurs environnants
(facteurs climatiques, biotiques et édaphiques) . L'importance de chacun de ces facteurs est variable.
Certains peuvent être limitants et sont alors assez facilement décelables . Mais c'est le plus souvent
une somme de facteurs défavorables qui intervient et qui compromet une régénération (effet synergi-
que) . Par ailleurs, les facteurs écologiques, qui conditionnent le fonctionnement de l'écosystème global
qu'est la forêt, sont plus ou moins liés entre eux et peuvent donc avoir également une influence
indirecte sur la régénération.

Dans ce schéma, le sylviculteur agit essentiellement sur le microclimat lumineux à l'occasion de
diverses coupes . L'influence sur la régénération naturelle est alors en partie directe, mais aussi
indirecte par le développement excessif de la végétation herbacée concurrente qui peut s'ensuivre.

Climat
(méso - et microclimat)

Régénération naturelle
d'une essence forestière

► Biocénose
(phytocénose + zoocénose)

La régénération du Sapin dans les Vosges n'échappe pas à cette loi générale et dépend de nombreux
facteurs écologiques (climat, biocénose, sol).

Un certain nombre de ces facteurs ont été analysés par une étude bibliographique détaillée et par
une série d'études expérimentales destinées à préciser le rôle particulier de certains d'entre eux dans
la régénération des sapinières vosgiennes (Drapier, 1980/1983) . Diverses conclusions ont pu être ainsi
dégagées .
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• Le climat influe directement sur la fructification, sur la germination des graines (l'humidité atmosphé-
rique est très importante) et sur le développement des semis (lumière et alimentation en eau) . Dans
les Vosges, à l'étage du montagnard moyen, les conditions climatiques nécessaires à la régénération
du Sapin sont en général acquises . Toutefois, une sécheresse même temporaire peut parfois survenir
et empêcher le développement des plantules . A l'opposé, certaines années très humides favorisent
particulièrement la naissance des semis et permettent leur apparition dans des sapinières à régéné-
ration normalement très difficile (ex . : années 1980 et 1981).

• Dans tout écosystème, la faune et la flore développent des relations étroites de nature biologique
et énergétique . Aussi, un déséquilibre dans une des populations a-t-il souvent des répercussions sur
les autres populations . Dans de nombreuses sapinières vosgiennes, la densité en grands herbivores
dépasse de beaucoup la possibilité alimentaire de la forêt . Ce déséquilibre occasionne des abroutis-
sements excessifs des jeunes semis de Sapin, dont les cervidés (cerf, chevreuil) sont friands . Cet
impact sur la régénération est surtout important dans les stations non acidophiles, où, pour d'autres
causes, les semis sont déjà peu nombreux.

• La régénération du Sapin dans les Vosges est également étroitement liée à la végétation herbacée.
Comme nous l'avons vu, celle-ci est révélatrice de certaines conditions du milieu influençant la
régénération (rôle dans la définition des stations) . Mais elle peut aussi intervenir directement comme
facteur du milieu dans la germination et le développement des semis, par concurrence ou par allélo-
pathie (intoxication par des substances libérées par certains végétaux) . C'est ainsi qu'ont été constatés
l'action négative de la grande Fétuque (Festuca altissima All . = F. sylvatica Vill .) sur la germination
des semis de Sapin, ainsi que l'effet physique défavorable de l'épais tapis de la grande Luzule (Luzula
sylvatica (Huds .) Gaud .), qui empêche la pénétration de la radicule des semis dans l'humus . Ces
deux espèces herbacées sont souvent très dominantes, mais la Fétuque couvre dans les Vosges
des surfaces beaucoup plus importantes que la Luzule, et devient surtout envahissante lors de la
mise en lumière des sous-bois au cours des coupes de régénération dans les stations non acidophiles.
Les propriétés allélopathiques des feuilles de la Fétuque, déjà décelées par Becker et Bennett (1980),
ont été confirmées. Ainsi cette espèce constitue-t-elle sans doute, par effets directs de concurrence
et d'allélopathie, un des facteurs importants des difficultés de régénération dans les sapinières non
acidophiles.

• Mais la Fétuque n'est pas la seule espèce importante dotée de propriétés allélopathiques dans la
sapinière ; les aiguilles du Sapin lui-même libèrent des composés qui inhibent le développement
racinaire de ses propres semis . Ce phénomène a d'abord été mis en évidence au laboratoire, en
testant, sur le Sapin et sur une plante-test (le Cresson alénois, Lepidium sativum L .), les effets des
macérations à l'eau d'aiguilles de Sapin . Les composés phytotoxiques sont présents dans les aiguilles
fraîches de différents âges, originaires aussi bien des stations neutro-acidoclines que des stations
acidophiles . Les aiguilles perdent leurs propriétés phytotoxiques au sein de la litière, surtout sur mull
acide, ce qui correspond à une transformation ou à un entraînement rapide des composés responsa-
bles.

A la suite de cette étude de laboratoire, une expérimentation menée en forêt même, sur diverses
solutions recueillies dans deux sapinières, l'une acidophile à bonne régénération, l'autre neutro-acido-
cline à mauvaise régénération, a permis de vérifier et de préciser ces phénomènes allélopathiques
(figure 3).

— Les pluviolessivats s'égouttant des houppiers de Sapin, quelle que soit la station (acidophile
ou neutro-acidocline) sont phytotoxiques . L'intensité de la phytotoxicité dépend étroitement des condi-
tions pluviométriques du moment.

— Les lessivats de litière Ao ne sont pas phytotoxiques . II semble donc qu'il y ait un piégeage,
ou une évolution rapide des composés toxiques, au cours de la traversée de la litière.
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— Par contre, les eaux gravitaires du mull acide (station neutro-acidocline à mauvaise régénéra-
tion) inhibent la croissance racinaire des jeunes semis de Sapin . Cette caractéristique les oppose
nettement aux eaux gravitaires du moder-mor (station acidophile à bonne régénération), non phytotoxi-
ques, et correspond bien aux observations faites sur les semis naturels (voir page 48) . Les composés
phytotoxiques des lessivats du mull acide peuvent, soit provenir directement des retombées biologiques
du Sapin, soit être produits dans l'humus par transformation (physico-chimique ou biologique) de
produits primaires ou par néosynthèse microbienne.
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Figure 3 PROPRIÉTÉS PHYTOTOXI-
QUES DES SOLUTIONS DANS
DEUX ÉCOSYSTÈMES SAPINIÈ-
RES . L'épaisseur relative des hori-
zons Ao (2 à 5 cm) et Al (environ
10 cm) a été considérablement exa-
gérée .

PLUVIO-LESSIVATS

TOXIQUES

LESSIVATS Ao

NON TOXIQUES

LESSIVATS A,

TOXIQUES

Sapinière neutro-acidocline

NON TOXIQUES

Sapinière acidophile

Ao
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Ainsi les phénomènes d'allélopathie, étroitement liés à l'humus de type mull acide, peuvent également
contribuer aux difficultés de régénération de certaines sapinières . Par ailleurs, il a été montré expé-
rimentalement que l'hypothèse d'une intoxication par le manganèse des jeunes semis de Sapin,
proposée antérieurement (Rousseau, 1960), n'était que peu vraisemblable dans les Vosges, ce qui
confirme les résultats de Giannini (1969).

CONCLUSIONS

L'étude phyto-écologique a mis en évidence une nette relation entre le type de station et l'aptitude
à la régénération du Sapin dans les Vosges moyennes, et a permis de préciser le rôle de certains
facteurs écologiques, en particulier le type d'humus, le pH et l'acidité d'échange de l'humus.

La connaissance du type de station (facilement identifiable grâce à la végétation et à l'humus) présente
un grand intérêt pour le forestier, qui pourra alors opter, lors des aménagements, pour une technique
de régénération naturelle ou artificielle . Ceci devrait permettre d'éviter certaines erreurs passées,
comme de vouloir régénérer à toute force par la voie naturelle tous les types de sapinières, ce qui
amenait à prolonger exagérément la durée prévue pour la régénération et à créer ainsi un important
déséquilibre dans les classes d'âge.

L'étude plus particulière du rôle de certains facteurs écologiques a mis en évidence la complexité
des phénomènes qui entrent en jeu . Elle a en particulier révélé les propriétés toxiques des pluvioles-
sivats de Sapin sur ses propres semis, de même que celles des eaux gravitaires du mull acide dans
les stations non acidophiles à régénération déficiente ; mais les mécanismes directement en cause
méritent encore d'être approfondis (en particulier identification précise, genèse et évolution des subs-
tances phytotoxiques) . Par ailleurs, une étude expérimentale rigoureuse n'a pas permis de vérifier
l'hypothèse, proposée antérieurement, d'une intoxication manganique des semis de Sapin ; une forte
teneur en manganèse apparaît simplement une des caractéristiques des humus de type mull.

Ce phénomène d'auto-intoxication du Sapin peut être rapproché des observations d'alternance d'essen-
ces, Sapin-Hêtre ou Sapin-Epicéa, classiquement rapportées (Roussel, 1956 ; Simak, 1951), en par-
ticulier dans les Vosges et dans le Jura (François, 1942 ; Lachaussée, 1947), et pourrait en constituer
une des causes essentielles . Cette alternance, qui peut se faire pied à pied ou par bouquets, semble
être un phénomène naturel dans la forêt climacique (ou proche du climax), qui est dans les Vosges
moyennes une hêtraie-sapinière . Le retour progressif à un meilleur mélange du Hêtre avec le Sapin
pourrait donc, à terme, constituer une alternative au reboisement artificiel systématique en Douglas
ou en Epicéa.

II convient toutefois d'être prudent dans l'interprétation des résultats obtenus, qui nécessitent d'ailleurs
des études complémentaires, en particulier dans d'autres types de sapinières, et de se garder de
toute extrapolation abusive . En effet, les phénomènes d'allélopathie, s'ils apparaissent être un facteur
important des difficultés de régénération de certaines sapinières, ne sont pas les seuls et ne doivent
pas faire oublier les autres facteurs du milieu, climatiques, édaphiques et biotiques (en particulier la
pression du cerf et du chevreuil) .

J . DRAPIER
Laboratoire de Phyto-écologie forestière

CENTRE NATIONAL DE RECHERCHES FORESTIÈRES (I .N .R .A .)
CHAMPENOUX

54280 SEICHAMPS
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