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Résumé

Les nombreuses pertes de vitalité observées sur le hétre (Fagus sylvatica L.) un peu partout en
Europe ont suscité des craintes grandissantes auprés des forestiers, en particulier quant au

comportement futur de 1’essence face au changement climatique.

Les recherches doctorales se sont intéressees a la relation entre le hétre et son environnement
dans le contexte des changements globaux par I’intermédiaire de la dendroécologie,
association de la dendrochronologie et de 1’écologie forestiére. L’accroissement radial a été
utilisé pour évaluer I’effet des changements globaux, et plus particuliéerement du changement
climatique, sur le développement et la vitalité du hétre au cours du temps le long du gradient
bioclimatique de Belgique. Les diverses analyses ont été réalisées a I’aide des outils
dendrochronologiques  (années  caractéristiques, sensibilitt  moyenne, corrélations
accroissement-climat, etc.) et par diverses approches de modélisation (modeles linéaires et
non linéaires mixtes, régression des moindres carrés partiels, etc.) tout en considérant
plusieurs échelles : I’arbre, le peuplement et la région.

Les résultats montrent que le climat a eu une influence prépondérante sur 1’accroissement du
hétre depuis le milieu du 20°™ siécle, d’une maniére relativement uniforme a 1’échelle de la
Belgique. La sensibilité climatique du hétre a augmenté, en particulier, sous I’effet de
I’augmentation de la fréquence et de l’intensité des canicules estivales et sécheresses
printaniéres. En parallele, I’accroissement moyen a progressivement diminué suite aux fortes
réductions d’accroissement annuel induites par les années climatiques stressantes. L’influence
grandissante du climat a masqueé I’effet des conditions stationnelles locales et a synchronisé
I’accroissement le long du gradient bioclimatique. L’augmentation de la sensibilité climatique
et la diminution de I’accroissement moyen sont plus marquées en plaine qu’en zone
submontagnarde et, pour un site donné, les jeunes arbres sont moins sensibles que les vieux.
Bien que la sensibilité augmente et que 1’accroissement diminue naturellement avec 1’age,
I’effet du changement climatique a été largement supérieur a celui de I’age. Par ailleurs, au
sein d’un arbre, le long de sa tige principale, la sensibilité climatique diminue Iégerement
depuis la hauteur de poitrine jusqu’a la base du houppier puis elle augmente fortement

jusqu’au sommet.



Ces résultats sont interprétés sur base des connaissances sur 1’écophysiologie du hétre, a
I’échelle de la Belgique mais aussi dans le contexte plus large de son aire de distribution. Les
réles relatifs de I’intensification de la sylviculture, de la compaction des sols et des retombées
azotées (pollution atmosphérique), ainsi que les conséquences du changement climatique
passé et futur sur le hétre sont discutés. Des recoupements avec d’autres études sur le hétre
réalisées en Europe tendent a montrer que I’espéce est affectée sur la quasi-totalité de son aire
de distribution (hormis en haute altitude et haute latitude). Contrairement a ce que 1’on
pourrait penser, le hétre n’est donc pas seulement affecté a la limite Sud de sa distribution
(Méditerranée). Méme si les conditions environnementales sont plus favorables en Belgique,

le hétre y a aussi d’autant plus a perdre.

Jusqu’a aujourd’hui, le hétre a résisté a son environnement changeant. Malgré I’augmentation
de la sensibilité climatique et la diminution de I’accroissement moyen, les dépérissements
observés durant ces dernieres années en Belgique ont été peu fréquents et généralement isolés.
Toutefois, au vu du changement climatique & venir, le risque phytosanitaire ne pourra
qu’augmenter. La politique forestiére devrait des a présent intégrer ce risque et préparer les

gestionnaires a anticiper et a prévenir.



Summary

Health anomalies (e.g., worsening crown conditions) on beech (Fagus sylvatica L.) observed
throughout Europe since the 1990s have raised growing concerns among foresters,
particularly about the future behavior of the species in the face of climate change.

This PhD research examined the relationship between beech and its environment in the
context of global changes using dendroecology, combination of dendrochronology and forest
ecology. The radial growth was used to evaluate the effects of global changes, particularly
climate change, on beech development and vitality over time along a bioclimatic gradient in
Belgium. Various analyses were carried out using dendrochronological tools (pointer years,
mean sensitivity, growth-climate correlation, etc.) and modeling approaches (linear and non-
linear mixed models, partial least squares regression, etc.) considering several scales: tree,

stand and region.

Results show that climate predominantly influenced beech growth since the mid-20" century
and did so rather uniformly across Belgium. Beech mean sensitivity increased mainly in
response to the higher frequency and intensity of summer heat waves and spring droughts.
Isolated but pronounced annual growth reductions induced a gradual diminution of mean
growth. The increasing influence of climate progressively concealed the effect of local site
growing conditions inducing strong between-sites synchronization along the bioclimatic
gradient. Increasing mean sensitivity and decreasing mean growth were more pronounced in
lowlands than in uplands, and for a given site, older trees are more affected than younger
ones. Although mean sensitivity increases and mean growth decreases naturally with age, the
climate change effect was much more important than the age effect. Furthermore, within a
tree, along the main stem, climate sensitivity slightly decreased from breast height to crown
base and strongly increased from crown base to tree top.



These results were interpreted based on ecophysiological knowledge of beech. The influences
of silviculture, soil compaction and nitrogen deposition (as part of atmospheric pollution) as
well as the consequences of the past and future climate change on beech were discussed.
Comparisons with other studies in Europe highlighted that beech is affected on a large part of
its natural distribution range (except in high altitude and high latitude). Contrary to what one
might think, beech is not only affected in the southern limit (Mediterranean). Although

growing conditions are more favorable in Belgium, beech has also more to lose.

Beech has coped with global change up to now. Although its climate sensitivity increased and
its mean growth decreased, diebacks observed these last years in Belgium were scarce and
generally scattered. However, considering the upcoming climate change, the phytosanitary
risk will undeniable increased. Forest policy should now integrate that risk and prepare

managers to anticipate and prevent it.
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Avant-propos

La dissertation originale se présente sous la forme d’une thése a articles comprenant trois
articles scientifiques. Ces articles ont été insérés dans le texte structuré en cing chapitres. Le
premier chapitre décrit le contexte, définit les objectifs et synthétise les mateériels et méthodes.
Les trois chapitres suivants introduisent les articles scientifiques de la these et servent de fil
conducteur entre ceux-ci. Le dernier chapitre synthétise les résultats de 1’ensemble de la
recherche et les discute. En complément, deux articles de vulgarisation, sont fournis en
annexes. Le premier décrit le concept et les techniques de la dendroécologie. Le second

synthétise et vulgarise les principaux résultats de la these.
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Chapitre 1. Introduction générale

1.1 Objectif général

L’étude dendroécologique du hétre en Belgique a été initiée a la demande explicite des agents
forestiers de la Division de la Nature et la Forét (DNF) qui s’inquiétaient des nombreuses
pertes de vitalité et dépérissements observeés sur le hétre commun (Fagus sylvatica L.) un peu
partout en Wallonie depuis les années 1990-2000. Des craintes portaient aussi sur la viabilité

des plantations d’hétraies pures en plaine.

Les recherches doctorales se sont intéressées a I’effet des changements globaux sur le
développement et la vitalité du hétre avec une attention particuliére au changement climatique
percu comme la menace majeure vis-a-vis des écosystéemes forestiers pour le siécle en cours
(Bréda et al., 2006; Allen et al., 2010; Martinez-Vilalta et al., 2012). Du fait de la durée de
vie des arbres, la dendroécologie est rapidement apparue comme 1’outil le plus adapté (Latte
et al., 2012). La dendroécologie se démarque, en effet, des autres méthodes disponibles : 1) le
suivi de 1’état sanitaire n’a commencé qu’a partir des années 1990, et 2) les indices de
productivité et de fertilité ne contiennent pas de signal climatique annuel. En faisant
I’hypothése que 1’accroissement annuel d’un arbre est un indicateur de sa vitalité et de son
adéquation avec 1’environnement, il a été possible de remonter le temps, depuis le début du
20°™ siécle jusqu’a nos jours, pour caractériser 1’évolution de la relation entre le hétre et son

environnement changeant.

Les recherches doctorales ont majoritairement eté financées par 1’ Accord-Cadre de Recherche
et Vulgarisation forestieres 2009-2014 (SPW-DGO3-DNF) et ont aussi bénéficié d’un

financement complémentaire de Bruxelles Environnement (IBGE).

14



1.2 Le hétre

Le hétre est I'une des essences feuillues majeures d’Europe, & la fois d’un point de vue
écologique et économique (Teissier du Cros, 1981). Il occupe un large territoire d’environ 12
millions d’hectares sous de nombreux types de climats (Figure 1). Il constitue 1’essence
climacique majeure de I’Europe moyenne (Bolte et al., 2007). En Belgique, il est a la base de
nombreux écosystemes forestiers naturels. En Wallonie, il occupe la troisiéme place en
surface (hétraie et hétre en mélange : environ 170.000 ha) et en volume (environ 16,5 millions
m?3 de hétre) aprés ’épicéa et les chénes (sessile et pédonculé) (Alderweireld et al., 2015). 1l
occupe ainsi une position importante dans I’industrie du bois et dans notre patrimoine

culturel.

Fagus sylvatica
20°W 10‘[W 0" 10°E 20°E 30°E 40;E

55°N

50°N

Figure 1. Distribution actuelle du hétre (Fagus sylvatica L.) en Europe
(http://www.euforgen.org).
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Ses principales exigences écologiques sont une alimentation en eau bien répartie au cours de
la saison de végetation, sans exces ni déficit ainsi qu’une humidité de I’air (hygrométrie)
relativement élevée (Teissier du Cros, 1981; Armand, 2002). Il est ainsi sensible a la
sécheresse du sol et de I’atmosphére mais aussi aux vagues de chaleur; les hautes
températures accentuant les effets néfastes des sécheresses (Lebourgeois et al., 2005). En
effet, sa résistance a la cavitation est faible et son contréle stomatique est moins efficace que
celui des autres essences meésophiles de nos régions (Bréda et al., 2004). Le hétre est aussi
sensible a I’hypoxie, que son origine soit liée a I’engorgement du sol ou a sa compacité. Par
contre, il est réputé frugal et relativement peu exigeant quant-a la fertilité du sol. Il est présent

sur des sols dont le ph varie de 4 a 8.

Par son tempérament « montagnard », le hétre apparait comme 1’une des essences feuillues les
plus exposées au changement climatique en cours et a venir (Geller et al., 2007), en
particulier dans les foréts de plaine. Au niveau de son aire de distribution, la sensibilité du
hétre face a de fortes contraintes climatiques a d’ailleurs déja ét¢ mise en évidence par

plusieurs études (Seynave et al., 2008).

1.3 Les changements globaux

Les contraintes vis-a-vis du hétre ne se limitent toutefois pas au climat. Les pertes de vitalité
observées en Wallonie et ailleurs en Europe sont a considérer dans le contexte plus large des
changements globaux. Ceux-ci comprennent de multiples modifications ayant eu lieu au cours
du siecle passé, essentiellement liées a 1’activité humaine, dont le changement climatique
mais aussi 1’évolution de la sylviculture, et les pollutions et retombées atmosphériques
(Hansen et al., 2001; Aber et al., 2001). Ces modifications et leurs interactions ont pu avoir
des effets (positifs et/ou négatifs) a court et/ou a long-termes sur le développement des arbres.
Cependant, les risques liés au changement climatique en cours et a venir sont les plus
inquiétants. Pour une large part des foréts du monde, le réchauffement global et les canicules
et sécheresses associées, sont considérés comme des amplificateurs des processus de perte de

vitalité, de dépérissement et de mortalité (Allen et al., 2010).
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En Belgique, depuis le début du 20°™ siécle, la température moyenne annuelle a augmenté
d’environ 2°C (IRM, 2015). Les années les plus chaudes sont toutes concentrées lors des
derniéres décennies durant lesquelles la fréquence et I’intensité des sécheresses et des
canicules ont nettement augmenté. Selon les prévisions du GIEC (Laurent et al., 2009; IPCC,
2014), la temperature moyenne annuelle continuera d’augmenter de 2 a 4°C d’ici la fin du
21°™ siecle, avec en été, jusqu’a +3 & +4°C (Figure 2). La variabilité de la température
continuera aussi d’augmenter ; les extrémes seront donc plus marqués et fréquents.
Concernant les précipitations, les projections sont moins fiables. La précipitation annuelle
totale devrait rester relativement stable mais avec une répartition saisonniére plus contrastée :
précipitations plus fortes en hiver et plus faible en été (Figure 2). En été, I’effet cumulé des
vagues de chaleur et des faibles précipitations aura indéniablement des répercussions sur la

réserve en eau du sol et sur I’hygrométrie de 1I’air.

Evolution du climat moyen en forét de Soignes durant les 20° et 21° siécles
Altitude : 128 m

Début du 20° siécle Actuel Fin du 21° siécle
1881-1910 1 9,2 °C | 722 mm 1984-2013 [ 10,7 °C | 873 mm 2061-2090 | 135 °C | 748 mm
{selon les modéles du GIEC)

{moyennes sur 30 ans) (moyennes sur 30 ans)

50 +100 50 100 50 100
40 *80 = 40 80 —~ -
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Figure 2. Evolution du climat & Bruxelles depuis la fin du 19éme siécle jusqu’a la fin du
21éme siécle (d'apres Latte et al., 2012). Les deux premiers diagrammes ombrothermiques
sont issus de mesures réalisées a la station météorologique d’Uccle. Le troisieme diagramme
ombrothermique est issu de projections climatiques du GIEC (IPCC, 2014).
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Au cours du 20°™ siécle, les pratiques sylvicoles ont aussi évolué¢ d’une maniére assez
uniforme a 1’échelle de la Belgique. Avant le milieu du 20°™ siécle, les hétraies étaient
maintenues denses avec une rotation des coupes d’éclaircies de I’ordre de 24 a 30 ans. La
sylviculture est devenue ensuite plus dynamique (raccourcissement de la rotation), surtout a
partir des années 1980 et pour les plus jeunes peuplements qui sont plus réactifs et
faconnables que les peuplements matures (>100 ans). Actuellement, la rotation est d’environ
12 ans pour les peuplements matures. De plus, a partir des années 1960-70, les prélevements
ont progressivement été mécanisés avec pour conséquence une compaction des sols forestiers

(Cambi et al., 2015).

Depuis la fin du 19°™ siécle, période a laquelle 'industrialisation a débuté en Belgique
(Bussiere et al., 1998), I’activité humaine mondiale a rejeté dans I’atmosphére de nombreux
polluants qui ont modifié les conditions de croissance en zone forestiére (De Vries et al.,
2002). Parmi ceux-ci, les gaz a effets de serre (dont le CO;) ont contribué au réchauffement
planétaire. Depuis les années 1990, les concentrations d’Oz dans I’atmosphére ont atteint des
seuils encore jamais enregistrés, essentiellement durant 1’été. Ces pics d’O3 sont dangereux
pour I’homme mais également pour les arbres (oxydation forcée au niveau des feuilles)
(Wittig et al., 2007). Les retombées d’autres polluants ont aussi modifié les propriétés
physicochimiques des sols forestiers (acidification et fertilisation azotée) pouvant aller
jusqu’au déséquilibre nutritif (mauvaise d’absorption de certains cations) (Waldner et al.,

2014).

1.4 Ladendroécologie

La dendrochronologie est la science qui repose sur la mesure des largeurs des cernes annuels
de croissance et sur leur datation précise (Cook et al., 1990). La dendroécologie est une sous-
discipline de la dendrochronologie qui utilise I’accroissement annuel pour analyser 1’influence
de I’environnement sur la croissance et la dynamique des foréts (Lebourgeois et al., 2012).
Cette récente discipline (environ 40 ans) est actuellement en plein essor dans le contexte des
changements globaux. Les fondements de la dendroécologie forestiere ont fait 1’objet d’un

article de vulgarisation (Latte et al., 2012) disponible en annexe 1.
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En régions tempérées, les arbres produisent chaque année un cerne de bois dont la largeur
dépend des conditions environnementales et des processus physiologiques propres a 1’arbre.
L’accroissement radial intégre donc une multitude de facteurs environnementaux qui peuvent

étre représentés sous la forme d’un modeéle conceptuel (Cook, 1985) (Equation 1) (Figure 3) :

Equationl: LC=A+C+D1+D2+E

Avec LC étant la largeur de cerne d’un arbre (a une hauteur de référence),

A, latendance liée a I’4ge et a la taille de I’arbre (c.-a-d., le stade de développement),
C, le signal climatique (dépendant en partie de la station),

D1, les perturbations internes locales,

D2, les perturbations externes non locales,

et E, la variabilité inexpliquée par les autres signaux.

Sylviculture  +------ -b‘ Compétition ‘ | Sénéscence ‘

" \ /
\Den—m“\‘ Perturbations Feu

internes
Perturbations

externes

Tempétes

i

Pathogénes...

| Climat régional ‘

L 2
v{ D1 }.
}\‘ Climat annuel ’[2,}_—' n“}:l\
' ez
| Topographie H Facteurs stationnels ;
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Figure 3. Représentation schématique du modéle conceptuel de Cook (1985) (d'aprés Mérian,
2012).

Du fait de I’influence de ces nombreux facteurs, les valeurs d’accroissement d’un arbre au
cours du temps varient selon plusieurs fréquences. Conceptuellement, on peut distinguer

(Figure 4) :

- La basse fréquence, correspondant aux variations a long-terme (50-100 ans)
essentiellement liées a 1’effet du stade de développement, de 1’évolution de la sylviculture

et de la pollution atmosphérique ;
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- La moyenne fréquence, correspondant aux variations pluriannuelles (5-10 ans)
essentiellement liées a la sylviculture (éclaircie), au dépérissement (perte de vitalité) voire
au climat en cas de stress importants (par exemple, une reprise difficile aprés une
sécheresse intense) ;

- La haute fréquence, correspondant aux variations inter-annuelles (1-2 ans) essentiellement
liées au climat de I’année en cours voire de I’année précédente. Cette fréquence
correspond au signal climatique de I’accroissement et est typiquement analysée pour

caractériser la sensibilité climatique d’une essence.

<- Signal basse fréquence : 50-100an§ — M -

Largeur de cerne (mm)
N
be

2 VAR

1
:
moyenne , -
[fréquence :: ' Signal haute
1 | 5-10ans ! ! fréquence :
" P—4 1.2 ans
O—rT T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
YOO T OOV T OO N T O DO NN 0D
G 556 0 ENANATA S ' B oo eSS SO
QD092 9095

Figure 4. Signaux basse, moyenne et haute fréquences de /’accroissement radial d’un arbre
(d'apres Latte et al., 2012).

Il est aussi possible de distinguer une quatrieme fréquence : la tres haute fréquence qui
correspond aux variations intra-annuelles. En effet, les propriétés du bois produit au cours de
la saison de végétation ne sont pas uniformes. Typiquement, pour les essences a bois a zone
poreuse (telles que les chénes indigénes), le bois de printemps présente des pores dont le
diamétre est beaucoup plus important que ceux du bois d’été (Figure 5). Ce n’est pas le cas du
hétre dont le bois est a pores diffus. Toutefois, quelque soit I’essence tempérée considérée, les
caractéristiques anatomiques (densité, structure, etc.) et chimiques du bois varient au cours de
la saison de végétation. L activité photosynthétique et la phénologie des arbres sont en effet
fortement influencées par les variations intra-annuelles du climat : saisons, événements

climatiques extrémes, etc.
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Figure 5. Comparaison des deux grands types de structure anatomique de cerne (source :
http://www.wood-database.com). A gauche : bois a zone poreuse (chéne). A droite : bois a
pores diffus (hétre).

Les grandes étapes méthodologiques d’une étude dendroécologique (Speer, 2010; Latte et al.,
2012) sont :

- Le choix de la zone d’étude, des peuplements et des arbres sur lesquels seront prélevés les
échantillons de bois. La stratégie d’échantillonnage dépend des objectifs de 1’étude ;

- Le prélevement des échantillons de bois qui s’effectue généralement selon le standard
international a hauteur de poitrine (1,3 m) sous forme de carottes (arbre sur pied) ou de
rondelles (arbre abattu) ;

- La mesure des largeurs de cerne qui s’effectue a I’aide d’un matériel spécifique : table
micrométrique avec caméra (échantillon physique) ou logiciel informatique (image
scannée de I’échantillon) ;

- L’interdatation qui consiste a s’assurer que 1’on attribue la bonne année a chaque
accroissement de maniére a renforcer I’expression du signal commun. Cette étape
s’effectue par comparaison avec d’autres séries. Elle permet de corriger les erreurs de
mesure et de tenir compte d’éventuels faux cernes et cernes manquants.

- La standardisation qui peut étre ensuite utilisée pour transformer les données brutes
mesurées et interdatées en indices de cerne. Typiquement, si 1’on s’intéresse a la
sensibilité climatique, la haute fréquence est extraite en éliminant les moyenne et basse
fréquences ;

- La construction de séries « maitresses » qui s’effectue par moyenne des séries
individuelles (arbre) par site, peuplement ou région selon I’échelle de 1’analyse
dendroécologique souhaitée. ;
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- L’analyse dendroécologique qui permet de caractériser la relation « accroissement-
environnement » selon différentes approches et méthodes en fonction des objectifs de

I’étude.

Les principales étapes utilisées lors des recherches doctorales sont synthétisées en images a la

Figure 6.
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Figure 6. Méthodologie générale utilisée dans la cadre de la thése.
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1.5 Questions de recherche et jeux de données associés

Les premiers impacts du changement climatique ont été répertories Ia ou le hétre est le moins
en adéquation avec son environnement, essentiellement au Sud de son aire de distribution
naturelle (Jump et al., 2006; Piovesan et al., 2008), et donc la ou il est plus exposé aux
changements globaux. La plupart des autres études se sont focalisées sur I’effet de la
sécheresse pour des stations non limitrophes mais dont les sols sont contraignants (pente et/ou
faible réserve utile en eau) (Dittmar et al., 2003; Friedrichs et al., 2009; Scharnweber et al.,
2011; Weber et al., 2013), ou I’on sait que le hétre est en situation de stress réguliers. Notre
recherche se démarque des autres car elle s’intéresse a des peuplements localisés dans 1’aire
de distribution optimale sur des stations avec de bonnes conditions de croissance (sol
suffisamment profond et riche, pente faible ou nulle ; productivité des hétraies de 5 a 10
m?3/ha/an sur I’ensemble de la zone d’étude). De plus, sur une surface relativement petite, la
Belgique présente un gradient bioclimatique prononcé permettant de distinguer les foréts de
plaine des foréts a tendance submontagnarde (Ardenne). Plusicurs échelles d’investigation ont

été utilisées :

- I’arbre, pour caractériser I’effet du stade de développement ;

- le site/peuplement, pour prendre en compte les conditions de croissance locales (régimes
hydrique et trophique, altitude et climat moyen) et les caractéristiques propres a chaque
peuplement (&ge, historique, etc.) ;

- larégion bioclimatique, pour évaluer si I’effet du changement climatique differe en plaine
et en zone submontagnarde ;

- le pays (Belgique), pour caractériser la tendance générale et la placer dans le contexte

européen.

Sur base du modele général « hétre-environnement », il a été possible d’extrapoler le probable
comportement du hétre dans le futur et d’en dégager une réflexion globale sur les actions a

entreprendre.

Le protocole général de recherche a été mis en place pour répondre a une question principale
et deux questions complémentaires. Chacune de ces questions fait 1’objet d’un chapitre

détaillé sous la forme d’un article scientifique.
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- Question principale (Chapitre 2) (Latte et al., 2015¢) :

Comment les changements globaux, et plus particulierement le changement
climatique, ont-ils influencé I’accroissement du hétre a I’échelle régionale ? Cette

influence varie-t-elle le long du gradient bioclimatique ?

Les résultats relatifs a la question principale ont suscité de nouvelles réflexions. Des analyses
complémentaires, basées sur de nouveaux développements méthodologiques, ont été

effectuées dans le but de consolider et/ou d’affiner les résultats et leurs interprétations.

- Premiére question complémentaire (Chapitre 3) (Latte et al., 2016a) :

L’accroissement a 1,3 m de hauteur est-il représentatif de celui de ’ensemble de
I’arbre ? La sensibilité climatique est-elle uniforme le long de la tige principale ?

- Deuxiéme guestion complémentaire (Chapitre 4) (Latte et al., 2016b) :

Quelle est la part du développement des arbres et celle du changement climatique
dans ’augmentation de la sensibilité climatique et la diminution de la croissance du

hétre ?

Les chapitres 2, 3 et 4 introduisent succinctement les articles scientifiques liés a ces trois

questions de recherche et servent de fil conducteur entre ceux-ci.

Pour répondre a ces trois questions, un large jeu de données a été constitué au fur et a mesure
de I’avancement de la recherche. Il regroupe les séries de largeurs de cerne de 329 arbres
répartis en 36 sites (Tableau 1), dont 16 ont été installés durant la thése de doctorat. Les
données des autres sites proviennent de recherches antérieures réalisées a la KU Leuven (Kint
etal., 2012; Aertsen et al., 2014) et a I’'ULB (Penninckx et al., 1999).
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Tableau 1. Synthése du jeu de données. Certains sites (8 en fin du tableau) sont repris que
dans /’article de vulgarisation introduit au Chapitre 5 (Latte et al., 2015b).

Université Lieu/Site Altitude I:?ar:‘bi::': (mir?.-grzax.) Chap. 2 Chap.3 Chap.4
Gbx ABT Flobecq 106 9 95 (89-107) 1 0 1
Gbx ABT Soignes: Willerieken 123 13 163 (153-169) 1 0 1
Gbx ABT Tihange 242 13 105 (90-127) 1 0 1
Gbx ABT Hestreux 409 10 130(119-135) 1 0 1
Gbx ABT Recogne 453 13 179 (165-191) 1 0 1
Gbx ABT Saint-Michel 529 10 123 (101-157) 1 0 1
Gbx ABT Rocherath 590 12 136 (112-156) 1 0 1
Gbx ABT Stambruges 80 13 84 (70-89) 1 0 0
Gbx ABT Marche-Les-Dames 104 14 128 (119-140) 1 0 0
Gbx ABT Enghien 110 13 99 (81-123) 1 0 0
Gbx ABT Porcheresse 416 10 190 (153-209) 1 0 0
Gbx ABT Martelange 501 11 206 (178-215) 1 0 0
Gbx ABT Nassogne 537 8 98 (96-99) 0 1 1

KU Leuven Ravenhof 10 2 86 (85-87) 0 0 1

KU Leuven Buggenhoutbos 27 2 141 (141-141) 0 0 1

KU Leuven Bulskampveld 29 3 103 (100-108) 0 0 1

KU Leuven Ravels 31 13 79 (59-88) 0 0 1

KU Leuven Wijnendaele 33 1 105 (105-105) 0 0 1

KU Leuven Polygoonbos 49 1 89 (89-89) 0 0 1

KU Leuven Chartreuzebos 60 5 94 (87-100) 0 0 1

KU Leuven Heverleebos 73 14 84 (53-153) 0 0 1

KU Leuven Muziekbos 80 1 109 (109-109) 0 0 1

KU Leuven Bertembos 82 2 144 (118-171) 0 0 1
Gbx ABT Soignes: Tambour2 93 10 87 (83-89) 0 0 1

KU Leuven Meerdaalwoud 98 15 129 (58-186) 0 0 1

KU Leuven Soignes: divers 117 55 74 (15-174) 0 0 1

KU Leuven Kluisbos 118 1 88 (88-88) 0 0 1
Gbx ABT Soignes: Deux montagnes 132 10 122 (117-125) 0 0 1

KU Leuven Rijckevelde 7 1 82 (82-82) 0 0 0

KU Leuven Vloethemveld 11 1 73 (73-73) 0 0 0

KU Leuven Bruinbos 28 2 83 (83-83) 0 0 0

uLB Soignes: Demi-heure 45 6 38 (32-43) 0 0 0
ULB Soignes: Diependelle 79 5 139 (139-139) 0 0 0
uLB Soignes: Mésanges 103 5 134 (134-134) 0 0 0
Gbx ABT Soignes: Tambour 120 10 57 (41-73) 0 0 0
KU Leuven Hallerbos 122 15 72 (66-78) 0 0 0

L’ensemble de ces sites sont répartis sur I’ensemble du territoire belge et couvrent une large
gamme de conditions de croissance (altitude, climat et sol). Les données utilisées varient d’un
article scientifique a 1’autre. Les sites et les arbres en leur sein ont été sélectionnés en fonction

des objectifs propres (Figure 7) :
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- Question principale (Chapitre 2) (Latte et al., 2015c) : 137 arbres (70-215 ans) issus de 12

sites répartis le long du gradient bioclimatique (Wallonie et Bruxelles) ;

- Premiere question complémentaire (Chapitre 3) (Latte et al., 2016a) : 8 arbres (10

rondelles par arbre le long de la tige principale) issus d’un site de 98 ans (Nassogne) ;

- Deuxiéme question complémentaire (Chapitre 4) (Latte et al., 2016b) : 149 arbres (87-186
ans) issus des deux régions bioclimatiques de Belgique (84 en plaine et 65 en zone

submontagnarde).
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O Question principale (Chap. 2) (Latte et al.. 2015¢)
[] 1er question complémentaire (Chap. 3) (Latte et al , 2016a)
X 2éme question complémentaire (Chap. 4) (Latte et al., 2016b)
* Article de vulgarisation (Chap. 5) (Latte et al., 2015b)
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Figure 7. Carte de répartition des sites d’études en Belgique. Certains points regroupent

plusieurs sites décrits au Tableau 1.
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Chapitre 2. Comment les changements globaux, et plus
particulierement le changement climatique, ont-ils influencé
I'accroissement du hétre a I’échelle régionale ? Cette influence varie-t-

elle le long du gradient bioclimatique ?

Cette question principale a fait 1’objet du premier article scientifique (Latte et al., 2015c)

(matériel supplémentaire en annexe 2) :

Latte, N., Lebourgeois, F., Claessens, H. (2015c) Increased tree-growth
synchronization of beech (Fagus sylvatica L.) in response to climate change in
northwestern Europe. Dendrochronologia 33, 69-77.

Résumé

Afin de d’évaluer D’effet du changement climatique sur I’accroissement annuel des arbres
d’hétraie, nous avons sélectionné 137 hétres issus de 12 sites présentant des conditions de
croissance optimale, répartis le long du gradient bioclimatique de la Wallonie. Les
changements dans le temps de 1’accroissement et de sa relation avec le climat ont été analysés
en utilisant trois méthodes fréquemment utilisées en dendrochronologie : les années

caractéristiques, la sensibilité moyenne et les corrélations accroissement-climat.

Les changements temporels mis en évidence par ces 3 méthodes sont communs a I’ensemble
des sites montrant que les changements environnementaux ont influencé le développement du
hétre a 1’échelle régionale. L’analyse de la relation accroissement-climat indique que ces
changements sont fortement déterminés par les conditions climatiques de I’année précédente,
surtout depuis les années 1970 et par les canicules estivales. La sensibilité climatique du hétre
a progressivement augmenté en réponse a 1’augmentation de la fréquence et de I’intensité des
canicules et des sécheresses associées, en particulier durant ces derniéres décennies. En
conséquence, ces stress répétés ont mené a une synchronisation marquee des variations de
I’accroissement entre sites (Figure 8) et a une diminution généralisée de 1’accroissement
moyen (Figure 9). Les changements sont davantage prononcés en plaine (<300m) ou
I’accroissement était historiquement le plus élevé. Les différences le long du gradient
bioclimatique et les conséquences du réchauffement sur 1’accroissement du hétre et sur sa

physiologie sont discutés.
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To better understand how the radial growth of beech (Fagus sylvatica L.) high forests has responded to
climate change, we selected 12 sites (137 trees) with optimal growing conditions along a W-E altitudi-

Accepted 23 January 2015 nal gradient (67-590 m) in Belgium. We evaluated temporal changes in growth response to climate by
using pointer year analysis, moving mean sensitivities (1860-2011), and moving bootstrapped correla-

Ke}"_""m’dgf tion coefficients (1952-2011). The strongest driving climatic variables were identified by using the partial

E:S:L%;g"i‘:;emem least squares method.

Altitudinal gradient The common patterns of growth trends, pointer years, and mean sensitivities among sites pro-

vided evidences for the impact of environmental changes operating at a regional scale. The results of
growth—climate analysis indicated that these changes were strongly influenced by the climatic conditions
of the previous year. The climate sensitivity of beech increased progressively in response to more fre-
quent and intense heat waves and warming-related droughts, especially during recent decades, leading to
remarkable inter-site synchronization. The changes were much more pronounced for sites located in low-
lands (<300 m). The differences in growth responses along the altitudinal gradient and the consequences
of warming for beech growth and physiology are discussed.

Tree-ring analysis
Mean sensitivity
Global warming
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Introduction

Common beech (Fagus sylvatical.)is one of the most widespread
and important tree species in Europe. This species is distributed
from Sicily in southern Italy to Bergen in southern Norway, and
it occurs in various habitats from mountainous regions to low-
lands (Fang and Lechowicz, 2006; Seynave et al., 2008). Recently,
numerous tree-ring studies have revealed long-term changes in
the tree-growth-climate relationships of several broadleaved and
coniferous tree-species; this phenomenon is termed the “diver-
gence problem” (I¥Arrigo et al., 2008; Lebourgeois and Mérian,
2011). For beech, changes have been observed throughout Europe
(Dittmar et al., 2003; Jump et al., 2006; Di Flippo et al., 2007, 2012;
Friedrichs et al., 2009; Bolte et al., 2010; Scharnweber et al., 2011;
Lebourgeois et al., 2012; van der Maaten, 2012; Weber et al., 2013;
Castagneri et al., 2014). At high-elevation and/or high-latitude sites,
temperature is the key driving factor of tree growth and observed

* Corresponding author. Tel.: +32 81 622 515; fax: +32 81 622 301.
E-mail address: nicolas.latte@ulg.ac.be (N. Latte).

hrtp://dx.doi.org/10.1016/j.dendro.2015.01.002
1125-7865/© 2015 Elsevier GmbH. All rights reserved.
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changes in the tree-growth-climate relationships correspond to a
loss of response to temperature. At mid- and low-latitude sites,
tree growth is dependent on the interaction between tempera-
ture and water availability (Lebourgeois and Mérian, 2011). Thus,
to disentangle the specific warming effect of water availability on
beech, it seems more appropriate to sample trees from stands with
optimal growing conditions. Changes in temperature thresholds in
these stands might play a major role in influencing carbon stock
(Latte et al., 2013), carbon uptake projections ( De Vries et al., 2006;
Campioli et al., 2012) and management policies; moreover, they
may induce severe economic losses (Hanewinkel et al., 2013).
Since the 1990s, anomalies in beech health (e.g., worsening
crown conditions)have been observed throughout Europe (UNECE,
2005) and in Belgium (Laurent and Lecomte, 2007). During the
same period, beech height growth and productivity changes have
beenreported in Belgium (Kint et al., 2012; Aertsen et al., 2014 )and
northeastern France (Bontemps et al., 2010; Charru et al.,, 2010).
Beech is sensitive to drought during the period between budburst
and the month of July and also to summer heat waves (Mund et al.,
2010; Scharnweber et al., 2011). These factors are considered to be
the major limiting abiotic disturbances for beech in Belgium in the



70 N. Latte et al. / Dendrochronologia 33 (2015) 69-77

context of climate change (Campioli et al., 2012). Since the end of =
the 19th century, precipitation has remained relatively stable over ED
time; however, temperatures have increased by approximately 2 °C E”eg_g‘ = =) =
(Demarée et al., 2002) and will likely continue to increase in the & B e 7 A
future (Baguis et al., 2010; Collins et al., 2013). The higher fre- E 2 ngarooazazan
quency and intensity of heat waves and warming-related droughts = ;E:
have altered tree functioning and will probably continue to do so =
(Bréda et al., 2006; McDowell, 2011); this will be particularly true
at sites with lower water availability, where beech is more sensi-
tive to climate ( Lebourgeois et al., 2005). Thus, niche-based models .=
forecast a reduction in the beech distribution area during the 21st E” E P
century, especially for lowlands in northwestern Europe (Piedallu £ 2 8§§§ F e % 52 e
et al.,, 2009; Kramer et al., 2010). 5 E 177 3‘ = i) & 3‘ m’ ?_.l_ 5' =
In the present study, we evaluated the influence of global R e e
warning on the tree-growth—climate relationships of northwest- R R R R R e =R
ern European beech forests. We selected 12 beech stands along
the entire altitudinal and climatic gradient of southern Belgium. 5 |EBE
To specifically investigate the effect of warming along the gradi- z § E’
ent, we defined the selection criteria so as to minimize differences gl §
between stands and growing conditions, as well as to reduce the E g =
effects of interactions between warming and water availability. Qur E L et A
hypotheses were that (1) global warming and related heat waves E =
have progressively affected beech, thereby reducing its growth T8
and increasing its sensitivity, and (2) resulting changes in growth E|G =
responses to climate should vary with altitude and are probably AIZ2|REERERERIRTE
more intense in lowlands. -
E
EY
Materials and methods zZ5|oocouoemnnad
Study area and site and tree selection k>
Q 'Eﬁw—'ommmmwmmmm
Twelve beech stands were selected along a W-E gradient in Z|EE|lggggsErodgasg
Belgium (Fig. 1), spanning the entire elevation gradient from the *;E: )
lowlands (67 m) to the Ardennes Plateau (590 m). Along this gradi- =R
ent, themean annual temperature decreases (from 10.3°Cto 7.2 °(C) o1 =
and the annual precipitation increases (from 743 mm to 1047 mm; R Elomomommomo oo
Table 1). We restricted our stand selection to sites that were opti- @ IES | TamhnsTaass s
mal for beech growth and had no noticeable topographic or soil =
constraints (slope <3%). Thus, the selected stands were among the & E
most productive in Europe (dominant height of 19-30m at the age g 5
of 80 years; Table 1). Soil boreholes were used to roughly esti- 2 _3
mate the maximal soil water content (=90 mm: Table 1) based on E % g = =T - = R
the soil texture, stoniness, and depth (Ridremont et al., 2011). In i - = R =
addition, we limited our sampling to a fixed silvicultural context £ B
of mature and dominant trees within pure beech forests (>75% L o
of basal area) that had been managed according to an even-aged | £ =%
(or regular) structure by forest administration for more than half a % g E E
century. The selection criteria were thus defined to minimize dif- E ERRE o P
ferences between stands and site growing conditions, in order to EE |2 E |00 oS ol oo o of of of
focus on the influence of temperature along the altitudinal gradi- ‘? ol=2
ent. We restricted our stand selection to stands ranging in age from ) 5
84 years old to 206 years old (Table 1), in order to focus on mature E §°
trees and eliminate juvenile and senescence effects. g TE
In each beech site, 8-15 dominant or co-dominant healthy P £E
beech trees of comparable dimensions were selected {137 trees, E " E g
Table 1) and cut down in the winter of 2011-2012. One disk £ g FEgoIeYasesTacs
per tree was collected at breast height (1.3 m) at eight sites, and 2| E E R A
because of technical constraints, from higher up the stem at four -] T
sites (Table 1). The variation in sampling height did not markedly £ JE iy
influence the results or their interpretation (Supplementary mate- 2 é El
. . o . = R=] OO N MmN e D
rial: Figs. A and B). To facilitate handling, two bars (each 12cm 2|8 |3 |voO9-hdggeRad
wide) were extracted from opposite side of the disk. Bars repre- - g y
sent a good compromise between disks and cores. Bar dimensions 2C g é % é E 8E E § E 5=z §
are more practical than disks for sample preparation; moreover, &35

30

® Variations in sampling height were caused by technical constraints (see text).

* DBH, diameter at breast height.
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Fig. 1. Distribution map of Fagus sylvatica in Europe (source: www.euforgen.org) and locations of the 12 beech sites (white dots) in southern Belgium.

in comparison with cores, their higher area improves ring delin-
eation and overall measurement quality. We ensured that the
selection criteria of sites and trees (Mérian and Lebourgeois, 2011a;
Mérian et al., 2013) and the resulting tree-ring series (Mérian and
Lebourgeois, 2011b) met the requirements for being representative
of beech growth at the scale of the study region.

Tree-ring measurement and chronology building

Air-dried bars were planed, sanded (grit 80-180), and scanned
at high resolution (>1200 dpi). Tree-ring widths were measured on
each bar from the core to the pith with an accuracy of 1/100 mm
by using WinDENDRO (Regent Instruments Canada Inc., 2009).
Individual ring-width series were carefully cross-dated by pro-
gressively detecting the pointer years following Cropper’s method
(Cropper, 1979) as described in Neuwirth et al. (2007). A pointer
year was defined as positive (or negative) when the normal-
ized Cropper’s values of at least 50% of the trees were larger (or
smaller) than +1 (or —1). According to the density function of the
normal distribution, the probability for a positive (or negative)
growth anomaly is <16%. The cross-dating was validated for the
period 1860-2011, by using available reference chronologies for
Belgium (Penninckx et al., 1999; Supplementary material: Fig. C)
and regional pointer years (Kint et al., 2012).

To enable more accurate quantification of wood production, ring
width was converted into basal area increment (BAI) (Michelot
et al., 2012; Weber et al., 2013). Site-specific chronology building
and statistical calculations were conducted on BAI by using R (R
Core Team, 2012) and the “dpIR” package (Bunn, 2008). Individual
bar series were detrended with a flexible cubic smoothing spline
(frequency response of 50% at a wavelength of 24 years), to mini-
mize low and medium frequencies caused by age, competition, and
silviculture (Cook and Kairiukstis, 1990). The raw and detrended
individual series were averaged by site.

Chronology statistics were computed for the common over-
lap period 1943-2011 (a minimum of five available trees for each
site). The chronology quality was evaluated by using the expressed
population signal (EPS) and the effective signal (ES). The EPS
quantifies how well a chronology based on a finite number of
trees represents the hypothetical perfect or true chronology, and
the ES estimates the signal strength within and between trees
(Wigley et al., 1984), The first-order auto-correlation coefficient
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(AC) assesses the influence of the previous year’s growth on the
current year's growth. The mean sensitivity (MS) estimates the
year-to-year variability caused primarily by climatic fluctuations.
The temporal variation in site MS was calculated in a moving win-
dow of 30 years, from 1860 to 2011. The mean change in MS during
the period 1943-2011 was estimated as the slope of the single
linear regression of the moving 30-year MS.

Meteorological data

For each site, the daily mean, minimum, and maximum temper-
atures (Tmean, Trnin, and Tinax, respectively, in °C), and precipitation
(P, in mm) from 1950 to 2011 were extracted from the gridded
version (0.25deg) of the European Climate Assessment Dataset
(Haylocketal., 2008).The Hargreaves’ potential evapotranspiration
(PET) according to the formulation of Droogers and Allen (2002) and
the climatic water balance (WB=P—PET) were computed daily.
Single and multi-month climatic variables were obtained by aver-
aging the daily values of Tiyean, Tinin, and Tinax and by summing the
daily values of P, PET, and WB for periods of one to seven month(s).
The final month of these periods ranged from April of the previous
year to October of the current year. We computed 798 variables for
the period 1952-2011.

Climate-tree-growth analysis

The climate-growth relationships were analyzed for the period
1952-2011 by using R (R Core Team, 2012) in two steps. First, the
best explanatory variables common to all sites were identified by
using the partial least squares (PLS) regression method (R package
“pls”; Mevik and Wehrens, 2007). This statistical method can be
used to describe the fundamental relations between the BAl indices
(Y)and the matrix of climatic variables (X), by combining the princi-
ples of principal component analysis and multiple linear regression
(Y=f(X)). It is particularly appropriate when there are more X vari-
ables than observations (i.e., number of years) and when there is
multicollinearity among X variables (Mevik and Wehrens, 2007).
PLS regressions (single component) were computed between the
BAl indices and standardized climatic variables (mean, O; standard
deviation, 1) for (1) all sites together, to identify the best common
variables, and (2) site by site, to ensure that the identified common
variables were among the best variables for each site individually.
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Fig. 2. Top, trends in the basal area increment (BAI) of the 12 beech sites with age
(spline with a frequency response of 50% at a wavelength of 48 years). Dashed lines
indicate the period 1930-1980. Bottom, BAI indices of the 12 beech sites for the
period 1860-2011. Darker gray indicates higher altitudes (range, 67-590 m).

According to the variable importance in projection (Chong and
Jun, 2005), one variable was selected for each data type (tempera-
ture: Tinean, Tmin, and Tmax, and water availability: P, PET, and WB).
Next, the bootstrapped correlation coefficients (BCCs) between the
selected variables and the site BAI index chronologies were com-
puted by using the R package “bootRes” (Zang and Biondi, 2013)in
a 30-year moving window for the period 1952-2011. The statistical
significance was tested by using the bootstrap method with a 95%
confidence interval (Efron and Tibshirani, 1986).

Results
Tree-ring chronologies: quality and pattern

The EPS ranged from 0.86 to 0,96 (mean=0,93), indicating that
each site chronology adequately represented the population of
(co-)dominant trees (Table 2). The ES ranged from 0.40 to 0.67
(mean=0.53), indicating that the between-trees and within-trees
signals were strong. The MS values (0.14-0.30) demonstrated a
relatively strong inter-annual variability within tree-ring indices.
The AC values (0.41-0.87) revealed a high dependency of the cur-
rent year’s growth on the previous year's growth. The BAls of the
12 beech sites were in proportion to the site index (Table 1) and
showed a similar pattern of change over time (Fig. 2, top). The
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growth rate accelerated between the 1930s and the 1970s, and
thereafter, strongly decelerated.

Pointer year analysis

For the common period 1943-2011, the number of positive and
negative pointer years (PYs) ranged from 5 to 20 according to site;
moreover, negative PYs occurred more frequently than positive PYs
(Table 2). From 1860 to the beginning of the 1990s (Fig. 3), the
proportion of sites with common PYs was <75% (except in 1976).
During the two last decades, a much higher frequency of PYs (par-
ticularly negative PYs) was observed; 58% of PYs occurring from
1943 to 2011 were concentrated during the period 1990-2011. Six
negative PYs were common to at least eight sites as follows: 1948
(9),1976 (11),1990(8), 1996 (12),2004 (11),and 2011 (11). There
were many points of convergence between these major PYs and
extreme climatic events in Belgium (Institut Royal Météorologique
(IRM), 2000). The main growth losses were observed during the cur-
rent year if drought occurred in spring (e.g., 1990, 2011) or during
the following yearif a heat wave (and drought) occurred in summer
(e.g., 1948, 2004). Exceptional growth losses were induced by the
combined effects of stressful growing conditions during the previ-
ous summer and current spring (1976, 1996). Positive years were
generally related to favorable conditions in the previous summer
(wet andjor cool).

Mean sensitivity increase and growth synchronization

For the period 1860-2011, the mean sensitivity (MS) varied
according to the site altitude (Fig. 4). Before the 1970s, the MS of
lower altitude (LA, <300 m) sites was lower than that of higher alti-
tude (HA, >400 m) sites; this phenomenon occurred despite the fact
that LA sites had lower precipitation and warmer temperatures but
higher soil water contents than did the HA sites (Table 1). After the
1970s, the MS of LA sites (with the exception of STA) increased
more intensely to reach the same level as that of the HA sites.

For the common period 1943-2011, the MS was higher for
older stands at LA and HA sites; however, the MS changes differed
between the LA and HA sites (Fig. 4). The MS increases were higher
for older stands at LA sites and for younger stands at HA sites. Dur-
ing the same period, the 12 BAl index chronologies (Fig. 2, bottom)
became increasingly synchronized, leading to a strong increase in
the inter-site correlation for the two altitude groups (Fig. 5).

Climate-tree-growth relationships

For the period 1952-2011, the r-square of the “all sites” PLS
was 21%, and the r-square values of the “site by site” PLSs ranged
from 17% to 39% and were systematically higher for the HA sites
(Table 2). The main driving climatic variables were the same for
the “all sites” PLS and the mean of the 12 “site by site” PLSs and
were (1) the mean of the daily maximum temperature from July to
October of the previous year (TMAX), and (2) the sum of the daily
climatic water balance from May to November of the previous year
(CWB). The remaining variables did not explain a significant part
of the common inter-site growth variation.

The bootstrapped correlation coefficient (BCC) between the 12
BAI index chronologies and the best explanatory variables was sig-
nificant for the period 1952-2011; moreover, pronounced changes
were observed over time (Fig. 6). For TMAX, all sites showed a sim-
ilar pattern, with a strong increase in the absolute BCC toward the
end of the 1970s, followed by high and significant values, From
1952 to 2011, the mean TMAX (all sites) increased continually by
+0.8°C(+1.4°CinJuly and August). The 10-90th percentile range of
TMAX also increased, but to a much larger extent (up to +40%) at LA
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Table 2

73

Statistics of the raw and detrended chronelogies of the 12 beech sites for the common period 1943-2011.

Site Non-detrended chronologies Numberofpointeryears  Detrended chronologies R-square
Averaged Averaged First-order Negative Positive Mean Effective Expressed PLS (%)
BAI ring-width auto-correlation sensitivity signal (ES) population
(cm? fyear) (mmjyear) coefficient (AC) (MS) signal (EPS)
STA 229 2.7 0.87 6 5 0.24 0.54 0.94 17
ENG 46.5 3.0 0.58 3 2 0.14 0.41 0.86 17
FLO 33.2 3.2 0.81 7 5 0.14 0.40 0.89 18
TER 286 2.1 0.41 10 7 0.24 0.53 0.94 31
LES 325 23 0.54 9 5 0.23 0.51 0.94 39
TIH 47.8 3.0 0.57 8 5 0.21 0.56 0.94 32
HES 28.8 2.2 0.49 10 10 0.24 0.66 0.95 27
POR 20.1 1.6 0.56 11 7 0.28 0.54 0.92 33
REC 29.1 1.7 0.42 10 4 0.29 0.54 0.94 38
MAR 235 1.5 0.59 11 7 0.30 0.67 0.96 39
SAl 19.2 1.7 0.73 5 5 0.19 0.51 091 34
ROC 263 2.0 0.60 8 6 0.23 0.53 0.93 29
All sites 299 2.2 0.60 8.2 5.7 0.23 0.53 0.93 29
Lower elevation sites 35.2 2.7 0.63 7.2 4.8 0.20 0.49 0.92 26
(<300 m)
Higher elevation sites 24.5 1.8 0.56 9.2 6.5 0.26 0.58 0.94 33
(>400 m)
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Fig. 3. Number (left y-axis, bar plot) and proportion (right y-axis, hyphens) of sites with common positive and negative pointer years among the 12 beech sites for the
period 1860-2011. The bar height corresponds to the number of sites; the shading within each bar indicates site and altitude; darker gray indicates higher altitudes (range,
67-590 m). The dotted lines correspond to the number of sites (sample depth) with at least five trees available by site.

sites. For CWB, the mean value remained relatively constant over
time; however, the BCCs increased for all sites, The three youngest
LA sites (FLO, STA, and ENG) showed significant BCC values later
than did the other investigated sites (Fig. 6) and this confirmed the
smaller MS increase for young stands at LA sites (Fig, 4).

Discussion

In the present study, the common patterns of basal area incre-
ment (Fig. 2), negative pointer years (Fig. 3), mean sensitivity
(Fig. 4), inter-site correlations (Fig. 5), and bootstrapped correla-
tions (Fig. 6) along the altitudinal gradient provide evidence for
the impact of environmental changes on beech at a regional scale.

The overall growth increase observed at the European scale
before the 1970s has frequently been attributed to increasing
temperatures combined with nitrogen deposition and increasing
atmospheric CO,, as well as to changes in forest management

(e.g., De Vries et al, 2006; Bontemps et al., 2009, 2011). The
stand selection was oriented toward reducing the impact of forest
management as much as possible. However, historical documents
mention that before the 1950s, beech stands were generally man-
aged at high density (e.g., a 24-year or less frequent thinning cycle)
and that subsequent forest administration intensified the use of sil-
vicultural practices (e.g.,a 12-year thinning cycle). Previous studies
reported that thinning can enhance the growth and resilience of
mature beech trees (Le Goff and Ottorini, 1999; van der Maaten,
2013). Therefore, changes in forest management after the 1950s
may partly explain the observed growth increase before the 1970s.

After the 1970s, the observed growth decrease is consistent
with the results of recent studies on beech productivity in northern
Belgium (Kint et al., 2012; Aertsen et al., 2014) and northeastern
France (Bontemps et al., 2010; Charru et al., 2010). Tree-ring stud-
ies of beech in different regions of Europe also reported decreasing
radial growth and increasing climate sensitivity (Dittmar et al.,
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Fig. 4. Top, trends in the moving mean sensitivity (MS) of the 12 BAl indices performed in a 30-year moving window for the period 1860-2011 (spline with a frequency
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age (left), and its change over time (right) for the period 1943-2011. Dotted lines correspond to single linear regressions excluding the STA site,

2003; Jumpetal,, 2006; DiFilippo et al,, 2007, 2012; Friedrichs et al,,
2009; Scharnweber et al., 2011; Lebourgeois et al., 2012; van der
Maaten, 2012; Weber et al,, 2013; Castagneri et al,, 2014), except
in high mountains (Di Filippo et al., 2012) and at high latitudes
(Bolte et al,, 2010). However, the rapidly decreasing growth that
occurred uniformly along the climatic gradient was unexpected,
because the stands were selected at sites that were optimal for
beech growth, had no noticeable topographic and soil constraints,
and were located in an area that was distant from the distribution
limit; these stands were among the most productive in Europe.
On the basis of the continuity after the 1950s, the growth
decline cannot be explained by forest management. The aging
of trees is frequently related to a decline in forest productivity
and is characterized by an increase in sensitivity to perturbations
(Genet et al., 2009), The results of our present study confirm the
increasing sensitivity of beech with age at the regional scale; how-
ever, the influence of aging on sensitivity changes over time was
inconsistent along the altitudinal gradient. On average, the sensi-
tivity of older stands (>160 years old) remained stable, whereas it
increased for the remaining stands. Our findings indicate that the

influence of aging is limited and cannot solely explain the observed
changes. This assumption is reinforced by the fact that the sensi-
tivity increase was triggered in a large range of tree ages (70-215
years) during a relatively short period. Recently, Kint et al. (2012)
reported a negative effect of excess nitrogen deposition on beech
productivity in northern Belgium; however, climate variables (par-
ticularly decreasing air humidity and increasing temperature) were
essential for modeling the growth decrease. Furthermore, growth
declines were observed in other regions of northwestern Europe
(Bontemps et al., 2010; Charru et al.,, 2010), where the rate of nitro-
gen deposition was lower than in Belgium (De Vries et al., 2003).
The results of correlation analysis clearly revealed the increas-
ing influence of the previous year’s climatic conditions (Dittmar
et al,, 2003; Lebourgeois et al,, 2005; Friedrichs et al,, 2009; Hardtle
et al., 2013). Several ecophysiological hypotheses can be used to
explain the negative impact of warmer temperatures during sum-
mer and at the start of autumn. (1) Increasingly high temperatures
exacerbate the effects of heat waves and droughts on beech growth
(Lebourgeoisetal., 2005)and vitality (Bréda et al., 2006), and there-
fore increase the risk of hydraulic failure (McDowell, 2011). Beech
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defoliation is particularly high in a year following a warm sum-
mer, and leaf area is frequently lower for several years following
a severe drought (Seidling, 2007), (2) Warmer autumnal tempera-
tures extend beech canopy duration (Vitasse et al., 2009) and this
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may limit the formation of metabolic reserves (because respiration
exceeds photosynthesis) and consequently growth in the follow-
ing year (Michelot et al., 2012), (3) Fine roots of beech trees have a
very high turnover rate in dry years (Meier and Leuschner, 2008),
Thus, a higher frequency of warming-related droughts may reduce
the amount of carbohydrates available for growth and to restore
fine root stock for water uptake (Genet et al., 2009). (4) High tem-
peratures (Drobyshev et al,, 2010; Mund et al., 2010) and drought
(Piovesanand Adams, 2001) in the summer can trigger beech mast-
ing in the following year. Thus, the observed higher frequency of
masting (data not published) may accentuate the carbon depletion,

In the present study, the mean and variability of high tem-
peratures in summer and autumn increased over time, whereas
the water balance during the growing season remained relatively
stable. Thus, increasing sensitivity was most likely driven by the
higher frequency and intensity of heat waves and warming-related
droughts. The results of pointer year analysis confirmed that the
more frequent growth losses, which occurred uniformly at the
regional scale, led to a pronounced inter-site synchronization. After
the 1990s, the synchronization was so high that the site chronolo-
gies could be interpreted as tree chronologies of a unique stand.
This trend may have been accentuated by tropospheric ozone
(Dittmar et al., 2003; Matyssek et al., 2010). Concentrations of
tropospheric ozone are strongly correlated with high tempera-
tures (Stathopoulou et al,, 2008) and have increased in Belgium
because of increasing air pollution (De Vries et al,, 2003). The
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Fig.6. Left, Moving 10th-90th percentiles of the means of the two climatic variables (TMAX, CWB) for lower altitude sites (<300 m; in gray) and higher altitude sites (>400 m,
in black) performed in a 30-year moving window for the period 1952-2011. TMAX is the mean of the daily maximum temperature from July to October of the previous year.
CWB is the sum of the daily climatic water balance from May to November of the previous year. Right, moving bootstrapped correlation coefficients between the 12 site
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67-590 m). Solid lines indicate a significant correlation with a 95% confidence interval.
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later and higher synchronization observed in lowlands may have
been induced by higher temperature variability andfor differences
in water availability. The higher maximal soil water content (but
lower precipitation) at lower altitudes may have ceased to mitigate
the warming effects later than at higher altitudes. Our results are
in accordance with those of Friedrichs et al. (2009) and Weber et al.
(2013), who reported that recent changes in beech sensitivity were
more pronounced at sites with higher soil moisture.

The overall trend of decreasing growth observed during recent
decades was mainly derived from the higher frequency of negative
pointer years; on average, the intense growth losses were not fully
compensated by the good growth rate in favorable years. How-
ever, in accordance with the observations of van der Wertf et al.
(2007), growth recovered in the following years, implying that, to
date, beech has tolerated its changing environment. The observed
changes in beech growth and response to climate at sites with
optimal growing conditions indicate that the positive influence of
local growing conditions (particularly water availability) decreased
with warming. Given the predicted warming on the pan-European
scale, beech is likely to be affected throughout a large part of its
distribution area (excluding high elevations and high latitudes).

Conclusions

In the present study, we used a dendroecological approach to
investigate the influence of climate change on beech growth under
optimal growing conditions (high soil fertility and high water avail-
ability) along an altitudinal gradient at a regional scale (southern
Belgium). We observed common patterns of decreasing growth
and pronounced increasing climate sensitivity and inter-site syn-
chronization since the 1980-1990s. Our results provide consistent
evidence that changes in the tree-growth-climate relationships
are induced by more frequent and intense summer heat waves
and warming-related droughts. We found that beech is becoming
more strongly affected than in the past, particularly in the low-
lands, where the phenomena is concomitant with a decrease in
tree vitality (Laurent and Lecomte, 2007; Supplementary material:
Fig. D).
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Chapitre 3. L’accroissement a 1,3 m de hauteur est-il
représentatif de celui de I'ensemble de I'arbre ? La sensibilité

climatique est-elle uniforme le long de la tige principale ?

Pour certains sites en Wallonie et a Bruxelles (premier article) (Chap. 2), les échantillons de
bois ont d0 étre récoltés a une hauteur supérieure a 1,3 m, qui est pourtant un standard
international. Une 1égére différence entre la sensibilité climatique a 1,3 m (6 arbres) eta 10 m
(7 arbres) pour un site en forét de Soignes (Annexe 2) a suscité cette premiere question
complémentaire qui a fait 1’objet du deuxieme article scientifique (Latte et al., 2016a)

(matériel supplémentaire en annexe 3) :

Latte, N., Lebourgeois, F., Claessens, H. (2016a) Growth partitioning within beech
trees (Fagus sylvatica L.) varies in response to summer heat waves and related
droughts. Trees - Structure and Function 30, 189-201.

Résumé

Pour caractériser la répartition de 1’accroissement dans 1’arbre et sa relation avec le climat,
nous avons sélectionné huit hétres (Fagus sylvatica L.) dominants au sein d’un peuplement
pur et équienne de 98 ans. Nous avons prélevé 10 rondelles par arbre le long de la tige
principale depuis la hauteur de poitrine (1,3 m) jusqu’au sommet du houppier (Figure 10).
Nous avons examiné et comparé les variations annuelles des surfaces de cernes et des
accroissements en volume, en combinant les méthodes statistiques de la dendrochronologie et

celles de I’analyse de tige.

Bien que le signal commun a I’ensemble des séries dendrochronologiques soit important, la
variabilité de 1’accroissement et la sensibilité climatique augmentent avec la hauteur dans
I’arbre (Figure 11), ce qui méne a des différences notables entre la bille de pied et le houppier.
Le signal commun, mais aussi la différence « bille de pied - houppier » sont tous les deux
fortement influencés par les canicules estivales de I’année précédente et par les sécheresses
printanicres de 1’année en cours. Malgré ces différences, I’accroissement radial a hauteur de
poitrine peut étre considéré comme un bon estimateur de 1’accroissement en volume de 1’arbre
entier, mais il n’est pas des plus adéquats pour évaluer I’effet du climat d’une année a 1’autre.
Les conditions climatiques extrémes augmentent le risque d’erreur. Les résultats sont discutés

en considérant plusieurs hypothéses quant a 1I’écophysiologie du hétre.
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Figure 11. Evolution de la sensibilité moyenne le long de la tige principale.
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Abstract

Key message Beech growth variability and climate
sensitivity are much higher in the crown top than in the
bole. The most notable bole—crown discrepancies
occurred in response to extreme climate conditions.
Abstract  To characterize growth partitioning within the
tree and its responses to climate, we studied eight dominant
beech trees {(Fagus sylvafica 1.) of a pure, even-aged
98-year-old stand in Belgium. We sampled ten disks along
the stem from breast height to treetop and examined the
inter-annual patterns of, and discrepancies between, ring-
area and volume increments by performing detailed stem
analysis and dendroecological investigations. Although the
common inter-annual variation among all increment series
was high, we observed increasing growth variability and
climate sensitivity with height, leading to notable bole—
crown discrepancies. Both the common inter-annual varia-
tion and bole—crown discrepancies were mainly driven by
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summer heat waves and related droughts of the previous
year, and spring droughts of the current year. Despite these
discrepancies, the radial growth at breast height can be
considered a good estimate of the tree volume increment but
not for the purpose of focusing on climatic effects of isolated
years. BExtreme climatic conditions increase the risk of
naccurate estimations. The results of the present study are
discussed in relation to tree ecophysiology hypotheses.

Keywords Tree-ring analysis - Growth allocation -
Climate sensitivity - Stem analysis - Reserve depletion -
Masting trade-off

Introduction

For dendrochronological investigation, tree-ring sampling
is traditionally performed at breast height (1.3 m above-
ground) mainly due to its operational simplicity and con-
nection with conventional forest DBH measurements
{Schweingruber 1996). Despite the fact that radial growth
varies at different levels along the bole, sampling at breast
height is considered an ideal balance of homogenous
growth while maintaining long chronosequences {(Chhin
and Wang 2005). In consequence, an underlying assumip-
tion of most tree-ring studies is that the growth at breast
height is an unbiased estimate of whole tree growth vari-
ations and patterns, or at least, that the responses to climate
and other environmental factors are sufficiently close to
extend results and related interpretations to the whole tree.
However, the small number of studies devoted to test this
hypothesis did not confirm its validity for both conifers
{Bouriaud et al. 2005a; Chhin and Wang 2005; Chhin et al.
2010; Kerhoulas and Kane 2012; Sohn et al. 2012; van der
Maaten-Theunissen and Bouriaud 2012) and broadleaved

@ Springer
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trees (Corona et al. 1995; Bouriaud et al. 2005b; synthesis
in Table 1}.

Most previous studies agree that comparable nformation
on growth can be obtained from different sampling levels
along the tree stem. However, the reported changes in the
climate—growth relationship are not consistent among studies.
The most influential climate variables can remain the same
along the sterm, with decreasing (Bouriaud et al. 2005a; van
der Maaten-Theunissen and Bouriaud 2012) or increasing
(Kerhoulas and Kane 2012) climate sensitivity with height, or
can differ between stem base and crown (Chhin et al. 2010},
The radial growth at breast height and stem volume increment
have been shown to express similar patterns (Corona et al.
1995; Hogg et al. 2005, Kerhoulas and Kane 2012), but dis-
crepancies were observed in response to stressful growing
conditions (Bouriaud et al. 2005b) and thereafter, during
growth recovery (Sohn et al. 2012). The differences in sam-
pling protocol among studies complicate comparisons and
may lead to misunderstanding. For instance, the term “stem”
was either defined as the bole (part of the stem below the
crown base) or as the whole stem (from the base to the top of
the tree). Therefore, there is still uncertainty about the effect of
sampling height on dendroecological investigations.

Growth partiioning within the tree depends on eco-
physiological processes that are influenced by intringic and
extrinsic factors. Due to differences in phenology, growth
allometry, and sensitivity to competition, angiosperm and
coniferous tree species use different ecophysiological
strategies and rtesponses to climate variation (Way and
Oren 2010; Camicer et al. 2013). For a given species, the
stern form and taper can vary strongly among individuals
and can be influenced by age (Barbaroux et al. 2003; Genet
et al. 2009), altitude and climate (Delucia et al. 2000; van
der Maaten-Theunissen and Bouriand 2012), and stand
density and silviculture (Sohn et al. 2012). Furthermore,
studies on carbon balance and allocation showed connec-
tions between seasonal and spatial patterns of respiration
and photosynthesis, and variations in biomass increments
along the stem (Lebaube et al. 2000; Ceschia et al. 2002;
Le Goff et al. 2004). In the context of increasing climate
variability (TPCC 2012), there is a rising need for evalu-
ating the impact of climatic conditions and particularly of
extreme events on these physiological processes (Campioli
et al. 2013; Camicer et al. 2013).

The aims of the present study were to (1) characterize the
growth partitioning along the stem and between tree com-
partments (bole, crown, and whole stem), and its responses
to climate, especially to extreme climatic conditions that
induce physiological disorders and notable growth reduc-
tions, and (2} evaluate to what extent the radial growth at
breast height—the dendrochronological standard—is rep-
resentative of the tree volume increment. Major discrep-
ancies between these two measurements could demonstrate
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important inaccuracies in tree volume and increment, as
most allometric equations were developed from DBH
(Zianis et al. 2005; Muukkonen 2007). European beech
(Fagus sylvatica L) was selected for its ecological and
economic importance in Burope and because it has been the
focus of numerous dendrochronological and ecophysio-
logical studies (GeBler et al. 2007). Contrary to previous
studies (Table 1), we accounted for the fact that during the
lifespan of the tree, a given height may be part of different
tree compartments (e.g., from crown to bole), and included
the volume increment of the branches as their volume is not
negligible for broadleaved species.

Materials and methods
Study area

The study was conducted in the Ardenne ecoregion (southermn
Belgium) included in the temperate oceanic bioclimatic zone
of Burope (Lindner et al. 2010). Between 1980 and 2012,
annual rainfall and temperature were 1152 mm and 7.7 °C,
respectively. The sampled trees were selected in a pure even-
aged 98-year-old medio-European acidophilus beech forest
{(CORINE classification 41.111; 30.03 N 549E, 549 m

25
24
23
22
21
20
19
18

Height (m)

Measured CRy

Computed CRy

O =N Wk ~N®
w Fr m O

Fig. 1 Illustration of ten sampling heights, from cross-sections A to
J, along the whole main stem of the tree (average values of the eight
beech trees). Disks were collected in 2012, § stump height, CRy
crown base height in 2012
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Table 2 Chronology statistics of raw and detrended ring-area increment (RAI) and volume increment (VI) series for the common period

1982-2012
Disk  Mean height Raw RAI series (cm” year™ ") Detrended RALI series
(min—max) (m) : - : .
Mean  Standard Correlation  Correlation  Effective Expressed Mean Gini
deviation  with A with TR signal (ES)  population signal  sensitivity  coefficient
(EPS) (MS) (GC)
A 1.3 16.5 6.1 1.00 0.93 0.56 0.91 0.31 0.14
B 2.6 (24-2.7) 15.9 5.6 0.97 0.96 0.59 092 0.29 0.14
C 4 (3.8-4.2) 14.2 53 0.98 0.95 0.56 0.91 0.29 0.14
D 6.7 (6.4-7.1) 12.7 4.7 0.97 0.97 0.58 0.92 0.28 0.14
E 9.4 (8.9-10) 11.9 4.0 0.91 0.96 0.63 0.93 0.27 0.13
F 123 (11.5-12.8) 9.3 3.0 0.83 0.94 0.65 0.94 0.28 0.14
G 15 (14-15.8) 84 2.7 0.79 0.91 0.604 0.94 0.29 0.14
H 17.6 (16.4-18.5) 6.1 2.1 0.72 0.88 0.68 0.94 0.31 0.15
I 20.7 (19.1-21.7) 24 0.9 0.57 0.77 0.67 0.94 0.37 0.17
J 23.3 (21.6-24.3) 0.8 0.3 0.41 0.62 0.63 0.93 0.39 0.18
Wood compartment Raw VI series (dm3 year_l) Detrended VI series
Mean  Standard Correlation  Correlation  Effective Expressed Mean Gini
deviation with A with TR signal (ES)  population signal sensitivity  coefficient
(EPS) (MS) (GC)
ST Whole stem 25.6 8.6 0.96 0.99 0.71 0.95 0.28 0.13
LS Lower stem 16.2 6.0 0.99 0.96 0.65 0.94 0.29 0.13
us Upper stem 9.4 3.1 0.78 0.9 0.71 0.95 0.28 0.14
BR Branches 6.9 2.6 0.84 0.97 0.72 0.95 0.28 0.14
CR Crown 15.7 5.8 0.80 0.94 0.72 0.95 0.28 0.14
TR Tree 319 11.5 0.93 1.00 0.72 0.95 0.28 0.14
21 m Lower stem —— Lower stem
Upper stem 25 -|— Upper stem
e  From upper to lower
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Fig. 2 Both plots refer to average values of the eight selected beech
trees. Left number of cross-sections used to compute volume
increments (VI) of the lower stem (LSyr; ie., below crown base
height), upper stem (USvr; i.e., above crow base height) and whole
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stem (STyy = LSyr + USvyy). Right ring-area increments (RAI) at the
10 sampling heights (Ara1—Jra1). Black points indicate when a cross-
section moved from upper stem to lower stem
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a.s.L.}. The well-drained brown soil (WRB soil classification,
depth = 90 cm) fit well with beech requirements (Weissen
et al. 1994). Stand density, basal area, mean DBH, and
dominant height were 227 stems ha™', 229 m® ha ',
35.2 cm, and 25.6 m, respectively, corresponding to the
second yield class described by Schober {1995).

Tree sampling and ring-width measurements

In the winter of 2012-2013, eight dominant or co-dominant
and healthy beech trees of comparable dimensions were
sampled for stem analysis (mean DBH = 40.4 cm, mean
height = 25.2 m; supplementary material: Table A). The
selected trees were felled and ten disks per tree (4, B, C,
oo, ) were sawed along the main stem from the breast
height to the top of the tree (Fig. 1; Table 2). In cases of
forked stems, we selected the path with the largest cross-
sections, the closest to the vertical axis of the tree, and
ending in the center of the crown top. The eight disks C—
J were equally spaced from breast height (A) to the tip of
the main stem. Digk B was located at mid-length between
A and C. When necessary, disk locations were slightly
shifted to avoid potential anomalous growth due to branch
junctions, reaction wood, or other irregularities.

Alr-dried disks were planed, progressively sanded with
finer grits of sandpaper (up to 240), and scanned at high
resolution (1200 dpi). Tree-ring widths were measured on
each disk along three radii (three-pointed star) from the pith
to the bark with an accuracy of 1/100 mm using WIND-
ENDRO (Regent Instruments Canada Inc. 2009). Individual
ring-width series were carefully cross-dated by progres-
sively detecting the regional pointer years (Penninckx et al.
1999; Kint et al. 2012; Latte et al. 2015). The ring-width
series were converted into ring-area increments (RAI,
Fig. 2; RAT at breast height corresponding to basal area
increment) for a mwore accurate quantification of wood
production (Bouriaud et al. 2005b; Hogg et al. 2005; Weber
et al. 2013) and then averaged by cross-section and tree.

Computation of volume increments

The volume increments of the wood compartments of each
tree were computed in R (R Core Team 2012) using the
function “stemanalysis” of the package “treeglia” (Ba-
scietto and Scarascia-Mugnozza 2004) and species-specific
allometric equations of Dagnelie et al. (2013). Dagnelie’s
equations were developed from 1043 beeches of southern
Belgium (58 % from the Ardenne ecoregion; 19265 years
old}. The function “stemanalysis” interpolates past annual
tree heights between cross-sections using Carmean’s
algorithm, and estimates annual volumes using Smalian’s
formula for the logs and the cone formula for the tip (i.e.,
part of the main stem above cross-section J; Fig. 1).
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The volume increment of the whole main stem (STvr) was
computed using the function “stemanalysis”. The volume
increment below the cross-section A was included by simu-
lating a stump level cross-section (Fig. 1) using Eq. (1)
{Dagnelie et al. 2013; supplementary material: Fig. A).

1213
ADk,i

1578 1)
Sp {cm) denotes the diameter at stump height (0.2 m), Ap
{cm) denotes the diameter at breast height, and & and i
denote the tree and the year, respectively.

The volume increments of the lower part of the stem
(LSv7, i.e., below the crown base height) and the upper part
of the stem (USyr; i.e., above the crown base height) were
computed using the “stemanalysis” function and the crown
base height (CRy; i.e., insertion of first primary green
branch) estimated using Eq. (2) (supplementary material:
Fig. B). During the lifespan of the trees, the number of
cross-sections used to compute these two volume incre-
ments increased and four cross-sections {(A-D) moved from
the upper stem to the lower stem (Fig. 2).

CRHk,E = TRHk,i X (]. — RDk,a)

CRy,,
= TRy, x (1 -3 =

SDk,i

) = TRHk,i - CRLk,i (2)

Hy
CRy (m) denotes the crown base height, TRy {(m) denotes
the tree top height, R denotes the ratio of crown length to
tree height (Dagnelie et al. 2013; equation with DBH as
independent variable), CRy, (m) denotes the crown length,
and k and i denote the tree and the year, respectively.

The volume increment of the crown (CRyp) was esti-
mated by expanding US+y using Eq. (3).

(TRov,, — LSov,,)
(STov,, — LSpv,, )
(3)

CRy; (dm’ yearfl) denotes the crown volume increment,
LSy1 (dm” year™") denotes the lower stem volume incre-
ment, EF denotes the expansion factor (supplementary
material: Fig. C), TRpvy, STpy and USpy (dm3) denotes the
tree, whole stem and upper stem Dagnelie’s volumes,
respectively (Dagnelie et al. 2013; equations with DBH and
TRy as independent variables), and & and { denote the tree
and the year, respectively.

The volume increment of (the aboveground part of) the
tree (TRyr) was computed by summing STy and CRyy.
The volume increment of the branches (BRy1) was com-
puted by subtracting CRvyy and USyy.

ST+ was accurately computed using stem analysis and
Eq. (1). However, two sources of imprecision should be
noted. Firstly, the computed CRy (Eg. 2) was, in 2012, on
average 1.5m lower than that measured (Fig. 1;

CRVIk,a = USVI;“ X EF;{’[' = USVI;“ X
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supplementary material: Fig. D). LSy was thus underes-
timated (and USyy overestimated) in 2012 and likely also in
previous years. LSyy and USyy estimations could likely be
more accurate considering stand density effects on the ratio
of crown length to tree height (Rp) during the whole stand
development (such equations were not available). Sec-
ondly, USyp was extrapolated at the scale of the whole
crown {(CRyy) using Eq. (3). We thus made the assumiption
that CRyy was proportional to USyr. As a part of the bole
was included in the upper stem and extrapolated to the
crown, potential bole—crown differences may be reduced.

Chronology statistics and detrending

The calculation of chronology statistics (for the comumon
period 1982-2012) and series detrending were achieved
using R (R Core Team 2012) with the package “dplR”
{(Bunn 2008). A cubic smoothing spline with a 50 % fre-
quency cut-off at 10 years (Bouriaud et al. 2005b; van der
Maaten-Theunissen and Bouriaud 2012) was fitted to the
individual cross-section ring-area increments (Agar, Brar,
Crar,-- -, Jrar) and wood compartment volume increments
(S8Tv1, LSv1, USy1, BRy1, CRyy, and TRyy) to extract long-
and medinm-term variations, mainly due to age, competi-
tion, and silviculture (Cook and Kairiukstis 1990). Stan-
dardized indices (X1, with X1 = one of the cross-sections or
wood compartments; e.g., A; denotes the detrended series
of Agar) were calculated as the ratio of observed raw values
to fitted values. This detrending method maximizes the
climate signal in the chronologies (Cook and Kairiukstis
1990).

The expressed population signal (EPS}) and the effective
signal (ES) were computed from raw series to assess
overall chronology quality. The mean sensitivity (MS) was
computed from detrended series to quantify the inter-an-
nual variability. In addition to MS, the Gini coefficient
{GC) was computed to integrate all possible lags in the
mean sensitivity function (Biondi and Qeadan 2008).

Climate data

The climate data were accessed from the closest meteo-
rological station, located at approximately 4.5 km from the
beech stand (IRM Saint-Hubert Station, 560 m a.s.l.},
which had records from 1980 to 2012 of the daily mini-
muom and maximuom temperatures (7 and Ty in °C),
precipitation (P in mm), air humidity {Hu in %), solar
radiation (Sr in MJ m~* dayfl), and wind speed (Ws in
m s 1), Penman’s potential evapotranspiration (PET) was
computed daily according to the formula in ASCE-EWRI
(2005) using Tyoun, Twae Hu, Str, and Ws. The 882 single

and multi-month climatic variables, used for climate—
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growth analysis, were obtained by averaging daily 7.,
Tmax, Hu, and Sr, and summing daily P, PET and the cli-
matic water balance (WB = P — PET) for periods from 1
to 7 month{s); the last month of these periods ranged
from April of the previous year to September of the current
year.

Climate-growth analysis

The ratios Ap:Br—J, LS1:CR;, LS US;, and ApTR; were
computed to highlight differences between series, and
thereby growth partitioning within the trees. The detrended
and ratio series of the eight beech trees were then averaged.
The overall relationship between the series (Table 2) and
the climatic variables was analyzed in R (R Core Team
20012) using the sparse partial least squares (sPLS) method
{package “mixOmics”, formerly named “IntegrOmics”;
L& Cao et al. 2009). This method maximizes the covariance
between two matrices [V = fX) where ¥ = growth indices
and X = climatic variables] and can be used when the
number of X is higher than the observations (i.e., number of
years) and when there is multicollinearity among X. sPLS
(single component) was computed between the series and
the standardized climatic variables (i.e., mean 0 and stan-
dard deviation 1) for the period 1982-2012. The most
explanatory climatic variables were pre-selected based on
the variable importance in projection (VIP > 1.5). To
identify the best subset of, at most, three of the pre-selected
variables, linear regressions between the Y variates (i.e.,
sPLS projections of ¥) and the pre-selected variables were
performed using the leaps algorithm (package “bestglm”™;
MclLeod and Xu 2014) and the Bayesian information cri-
terion (BIC). The subset variables were then used to
develop one linear regression model by series. The com-
bination of sPLS and linear regression ensured to include
potential interactions among the climatic variables. Sig-
nificance of the correlation coefficients was tested by the
bootstrap method with a 95 % confidence interval (package
“hootres”, recently renamed “treeclim”; Zang and Biondi
2013). The procedure was performed separately for the
ring-area increment (RAI) and volume increment (V1)
series, and the ratio series.

Discrepancy and pointer year analysis

We focused on the differences between detrended series:
(1) Ay (the dendrochronological standard) and /i (crown
top; the least correlated with A; and the most sensitive to
climate) to evaluate the growth variation along the stem,
(2) LS; and CR; to evaluate the bole—crown differences,
and (3) A; and TR; to evaluate the reliability of growth at
breast height for estimating tree volume increment. The
discrepancy (Dy) was computed using Eq. (4).
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— Yy,
=D TR 100 (4)
T

DYy, (%) denotes the discrepancy between the two
detrended series Xj (e.g., 4;) and Y7 {e.g., J), TRy denotes
the detrended series of the tree volume increment, and &
and ¢ denote the tree and the year, respectively. The use of
TRy (instead of X1} as denominator allows for a more robust
estimate of the discrepancy.

Pointer year (PY) analysis was used to identify the years
with tnusual growth (low growth = negative PY and high
growth = positive PY) common to at least five trees using
Cropper’s method, as described in Neuwirth et al. (2007).
Furthermore, to highlight the effect of extreme climatic
conditions on growth and its variation within the tree, PYs
and discrepancy years {(—10 % < Dy = 10 %) were char-
acterized in terms of unusual and/or extreme climatic
events (Institut Royal Météorologique (IRM) 2000).

Results
Chronology statistics and quality

During the life span of the selected trees (1918-2012), the
mean height increment was 26.5 + 1.7 cm year
(mean + SD), ring-width at breast height was 2.0 +
0.6 mm, ring-area increment at breast height (Agar) was
12.2 + 7.3 em” year™ !, and tree volume increment (TRyy)
was 19.4 + 14.5 dm” year '. These values reflect rather
good growth in the context of the Ardenne plateau

60
I Lower stem (LSy,)

B Upper stem (USy)
O Branches (BRy) ‘

504

Volume increment (dm3 yr’_1)

Calendar year

Fig. 3 Volume increments (VI; average values of the eight trees) for
the period 1918-2012 of the lower stem (LSv1), upper stem (USvy),
whole stem  (8Tyy = LSy; + USyg), branches (BRy), crown
(CRV] = USV] + BRV])v and tree (TRV] = LSv] + USVI + BRVI)
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(>500 m} where growing conditions are more limiting than
in lowland areas (Latte et al. 2015). The correlation coef-
ficients between Agay and the other raw RAI series (Brar—
Jrar) decreased strongly with increasing distance along the
stem (Table 2). From 1930 to 2012, the volume increments
of the lower stem (LSv1), upper stem {USy1) and branches
{(BRy7} varied from 46 to 50, 42 to 30, and 12 to 20 % of
TRy, respectively. TR+ was particularly low in 1990,
1991, 1995, 1996, 2004, 2005 and 2011 (Fig. 3).
Although the number of trees was relatively small, the
statistics of the detrended series ensured that the captured
signal by the eight beech trees was reliable and could be
used for further analysis (Table 2). The EPS wvalues
(=091) indicated that the RAI and VI detrended series
were homogeneous among the selected trees. The ES val-
ues (>0.56) indicated that the between-tree and within-tree
correlations were strong. Both, the MS and GC were quite
constant among the VI detrended series but varied for the
RAI detrended series, with a decrease from 1.3 m (4} to
9.4 m (E) and an increase from 12.3 m (F) to 23.3 m (J;
Fig. 4). Paired ¢ tests indicated that MS and GC values of
Hi, | and Jy are significantly different from the others RAT
detrended series (supplementary material: Table B).

Climate-growth analysis

For RAT and VI detrended series, sPLS regression in
association with linear regression (period 1982-2012)
highlighted two climatic variables: the mean of the daily
maximum temperature from July to October of the previ-
ous year (TMAX) and the sum of the daily precipitation
from March to May of the current year (PREC). TMAX
was slightly more explanatory than two other variables: the
mean of the daily solar radiation and relative humidity of
July of the previous vear. The bootstrapped correlation
coefficients {(BCCs) between TMAX and PREC, and the
detrended RAT and VI series were systematically signifi-
cant, and the adjusted R squares of the linear regressions
ranged from 39 to 53 % (Table 3). Concerning the ratio
series, only one variable was highlighted: the mean of the
daily minimum temperature from July to August of the
previous year {TMIN). BCCs between this variable and the
ratio series were significant for ApGi—Jf, LS1US; and
LS[:CR; (Table 3). BCCs between TMAX and PREC,
TMIN and PREC and, TMAX and TMIN were —0.09,
—0.31, and 0.79, respectively.

Pointer and discrepancy years
In concordance with the modeling results, negative pointer
years occurred the year following summer heat waves

{~high values of TMAX and TMIN) and/or the current
year in the case of spring droughts (= low values of PREC)
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Fig. 4 Left ring-area increment (RAI) detrended series at the ten detrended series (A;—J1) for the same period. The lines with circles
sampling heights (A;—/;) for the common period 1982-2012 (average indicate MS and GC values computed from the means of the eight tree
values of the eight trees). Right box plots of the mean sensitivities series
(MS) and Gini coefficient (GC) computed from the tree RAI
Table 3 Lincar mod.f:ls and RAI and VI detrended series Ratio series
bootstrapped correlation
coefficients (BCCs) between the Series  BCCs Linear models Series BCCs
ring-area increment (RAI) and
volume increment (VI) TMAX PREC Intercept TMAX PREC R squares (%) TMIN
detrended series and, the most
explanatory climatic variables RAI
(TMAX, PREC, and TMIN) for Ap —-0.50  0.50 0.997%%%  —(.118%* 0.114%* 394 ArBp 0.06
the period 1982-2012 B, —0.50 055 0.998%%F  _0.120%%  0.126¥%F 463
C; —0.48 0.53 0.983%%%  —(,113%* 0.117%* 41.0 ArCy 0.13
Dy —-0.54 053 0.995%%%  —0,129%* 0.1204* 47.0 AprDy 0.20
E; —-0.51 0.56 0.991#%%  —0.114%* 0.121%#%% 478 ArE; 0.09
Fy —0.55 0.54 0.998**# (. 138%* 0.128#* 49.3 ApFy 0.29
Gy —-0.58 0.53 1.000%**  —(.146%**  (.122%%*%  52.8 ArGy 0.41
H; —0.58 0.54 0.996%**F  —(0,158%F*  (,137*%** 533 ArH; 0.43
I —0.58 0.53 1.000%% % —(.180%**  (.145%* 52.1 Ark 0.48
I —-0.61 0.47 1.000**+*  —(,199%%*  (.126%* 524 Ay 0.56
VI
STy —-0.54 0.55 1.000%**  —0.129%* 0.120%* 48.2
LS; —0.52 0.53 0.998*#* (. 123%* 0.118%%* 44.8 LSpUS; 041
US; —0.55 0.56 0.999%% (), 1454 0.127%%% 513
BR; —0.57 0.55 1.000%%x (. 141%**%  (0.128*** 514 LS;:CR; 0.42
CRy —0.55 0.56 1.000%*++  —0.140%**  (0.127*%*  51.3
TRy —0.55 0.55 1.000%*#*  —Q,133%%*  (.123*%**%  50.0 Ay TRy 0.28
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TMAX is the mean of the daily maximum temperature from July to October of the previous year. PREC is
the sum of the daily precipitation from March to May of the current year. TMIN is the mean of the daily
minimum temperature from July to August of the previous year. Bold text indicates a significant corre-
lation. P values of linear models: *** <0.001, ** <0.01, and * <0.05
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Fig. 5 Left ring-area increment (RAT} detrended series at breast negative pointer years with notable discrepancies

height (A1} and crown top (J1}, and corresponding pointer years for the
common period 1982-2012. Right box plot of the discrepancy
between A1 and J1 (Dyg,,) for the same pericd. Neg indicates

(supplementary material: Table C). For the conumnon period
19822012, seven pointer years were highlighted at breast
height (Ar) and crown top (Ji), and five of them were
common to both series (two positive and three negative;
Fig. 5). The highest discrepancies between A; and Jj
(Dyy4,.p> Eq. 4) occurred during the negative pointer years
ranging in average from —30 to +52 % (Fig. 5; supple-
mentary material: Table C). No notable discrepancy
(=10 % = Dy, ; = +10 %) was observed during posi-
tive pointer years. For the period 1948-2012, during which
at least three cross-sections by tree compartment were
available (Fig. 2), discrepancies between LS; and CR;g
(Dyys,.cr,) showed a very similar pattern of discrepancies
but at smaller rates (from —19 to +25 %). For the period
1930-2012, discrepancies between Ar and TRy (Dy, g )
varied from —17 to +19 % (Fig. 6).

Discussion

We collected 80 stem cross-sections from eight mature
beech trees (98 years old). The chronology statistics indi-
cate that results were reliable for the considered stand that
was selected to be representative of the Ardenne beech
forests (Weissen et al. 1994). In accordance with other tree-
ring studies in Belgium (Kint et al. 2012; Latte et al. 2015)
and elsewhere in Europe {(Maxime and Hendrik 2011;
Scharnweber et al. 2011; Van der Maaten 2012; Weber
et al. 2013), the climate—growth analysis revealed that the
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(=10 % = Dy, ; = 10 %). No positive pointer year had notable
discrepancies

beech growth at breast height is under a pronounced
influence of climate. In combination with stem analysis, the
climate—growth analysis also revealed that the growths at
different heights along the main stem and of different wood
compartments (crown, bole, etc.) vary rather uniformly,
particularly in response to the current year’s spring
droughts and previous year’s summer heat waves, but not
at the same amplitude. Recently, in the same study region,
Latte et al. (2015) reported that, since the 1980s, the neg-
ative influence of the previous year’s climatic conditions
has strongly increased. This study shows that, during these
last decades, previous summer heat waves and related
droughts indeed affected the following year’s growth, but
also growth partitioning within the tree.

We observed slight decreasing climate sensitivity with
height in the bole (i.e., part of the stem below crow base
height) in accordance with Bouriaud et al. (2005b). They
performed a similar climate—growth analysis on beech at
approximately 200 km southeast from our study site, but
limited their sampling to the bole (Table 1}). To our
knowledge, our study provides the first report of significant
increases of growth variability and climate sensitivity with
height in the crown for a broadleaved species, confirming
observations made on coniferous species (Kerhoulas and
Kane 2012). On average, the mean sensitivity at crown top
is one quarter higher than at breast height, leading to
notable breast height-crown top discrepancies {(up to
52 %). During negative pointer years (i.e., unusual low
growth), these within-tree discrepancies amounted in
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Fig. 6 The three plots refer to average values of the eight trees. Top
ring-area increment (RAT} at breast height (Aga;) and volume
increment (V1) of the whole tree (TR+q} for the period 1930-2012.
The dotted Iine corresponds to the fitted values of the linear regression
between TRy; and Agay (without intercept). Middle the detrended
series Ay and TR for the same period. The dotfed line corresponds to
the fitted values of the linear regression between TRy and the most
explanatory climatic variables (PREC and TMAX) for the period

average to 115 % of the between-tree variation at breast
height.

The overall increasing growth variability with height
may be induced by increasing gravitational and hydraulic
limitations {Becker et al. 2000; Kerhoulas and Kane 2012);
the decreasing ratio of leaf-to-branch sapwood area with
height suggests adaptations in tree structure to maintain
canopy conductance (Becker et al. 2000; Gehring et al.
2015). In addition, the crown top exposure to sunlight and
wind induces higher evaporation demand, and higher
temperatares and daily temperature fluctuations than else-
where in the crown and below forest canopy (Renaud et al.
2011; Von Arx et al. 2012). The respiration rate of woody
tissue strongly depends on temperature, and is far higher in
the upper crown than in the lower crown, with maximum
values in summer (Ceschia et al. 2002; Le Goff et al.
2004). Thus, cambial physiological processes may be
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1682-2012. PREC is the sum of the daily precipitation from March to
May of the current year. TMAX is the mean of the daily maximum
temperature from July to October of the previous year. Boftom
discrepancy between A1 and TRy (Dys.qg,) performed in moving
windows of 1-24 years for the period 1930-2012. Darker gray
indicates longer periods

affected more
microclimate.
Despite varying climate sensitivity and growth parti-
tioning within beech trees, the radial growth at breast
height can be considered a reliable estimate for the tree
volume increment (in accordance with Corona et al. 1993;
Hogg et al. 2005; Rais et al. 2014). On average, the yearly
differences counterbalance each other on a sufficient period
{Fig. 6). Breast height—crown top discrepancies are notable
but the higher sensitivity in the crown is strongly diluted at
the scale of the tree. However, caution should be taken for
evaluating the effects of isolated years, especially during
negative pointer years. For instance in 1993, tree rings
sampled at breast height would suggest a tree volume
increment reduction of —22 % {compared to the previous
S-year mean), but the actual reduction was —38 %. At
crown top, this reduction was —357 %. Caution should also

strongly in the crown top due to
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be taken for cumulative effects of consecutive years (e.g.,
1995-1996 and 2004-2005). Using volume equations
developed from DBH for estimating tree volume incre-
ments may thus result in notable underestimations, likely
increasing with age, as the ratio of crown to tree volume.
Moreover, the inter-annual growth variation at breast
height and its climatic signal are not the most representa-
tive of the tree volume increment. It would be more
accurate to use radial growth close to the crown base that
has a higher correlation with the tree volume increment.
Technically, coring at this sampling height is complicated,
but a disk could be extracted on felled trees during forest
thinming or clear-cutting. In contrast o wood sampling at
breast height, there is no deprecation of the bole timber
price. This possibility could thus favor tree-ring research in
managed forests. As discussed by Kerhoulas and Kane
(2012}, the higher climate sensitivity in the crown could be
used to improve precision and accuracy of dendroclima-
tological reconstruction. In all cases, sampling protocols
should consider that, during the lifespan of a tree, the rel-
ative position of a given wood sample changes over time.

The negative effect of previous growing conditions on
beech growth is usually associated with two processes. (1)
The reserve depletion (Lebourgeois et al. 2005; Hérdtle
et al. 2013; Latte et al. 2015). Up to 20 % of ring-width at
breast height (Skomarkova et al. 2006) and 40 % of the
carbon in leaves (Dyckmans et al. 2000) come from beech
reserves. (2) The trade-off between growth and fruit pro-
duction (Hoch et al. 2013; Hacket-Pain et al. 2015).
Summer high temperatures {Drobyshev et al. 2010; Mund
et al. 2010; Hacket-Pain et al. 2015) can trigger beech
masting in the following year. However, these two pro-
cesses do not directly interact as beech fruit production is
supplied by current photoassimilates (autonomous fruiting
branches) and is thus independent of reserves (Hoch et al.
2013). No information about masting was available for the
study site. However, for three mature beech stands located
in the same locality, 1995, 2000, 2002, 2004 and 2011 were
qualified as “heavy” mast years (period 1995-2012, data
not published). Considering that the highest growth
reductions and breast height-crown top discrepancies were
observed in 1995, 1996, 2004, 2005 and 2011, we assume
that both processes are involved. Further investigations on
the underlying ecophysiological mechanisms of within-tree
growth variations should ideally combine stem analysis
and intra-ammual analysis of wood formation, with the
dynamic of non-structural carbohydrates. This combination
should better disentangle effects of previous summer and
current spring growing conditions on the use of reserves
and new photoassimilates.
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Chapitre 4. Quelle est la part du développement des arbres et
celle du changement climatique dans I'augmentation de la sensibilité

climatique et la diminution de la croissance du hétre ?

Le premier article (Chap. 2) a montré que la sensibilité climatique a augmenté et que
I’accroissement moyen a diminué a partir des années 1970. Cependant, pour un arbre donné,
la sensibilité climatique augmente et la croissance diminue naturellement avec 1’age. De plus,
I’approche «site par site » utilisée le long du gradient climatique n’a pas permis la
comparaison des deux régions bioclimatiques de Belgique, appelées « ecoregions » en
anglais’. Cette deuxiéme question complémentaire a fait ’objet du troisiéme article

scientifique (Latte et al., 2016b) (matériel supplémentaire en annexe 4):

Latte, N., Perin, J., Kint, V., Lebourgeois, F., Claessens, H. (2016b) Major changes in
growth rate and growth variability of beech (Fagus sylvatica L.) related to soil
alteration and climate change in Belgium. Forests 7, 174.

Résumé

Les changements globaux — en particulier le changement climatique, la gestion forestiére et
les retombées atmosphériques — ont significativement modifié les conditions de croissance des
foréts européennes. Les influences de ces changements sur la croissance du hétre (Fagus
sylvatica L.) au cours de ces 80 derniéres années ont été examinées en Belgique par
régression non-linéaire mixte de 1’accroissement radial de 149 arbres matures et dominants
(agés de 87 a 186 ans) (Figure 12). Les effets du stade de développement ont été filtrés de
maniére a se focaliser sur les changements temporels (c¢’est-a-dire, dépendant du temps et non
de I’arbre). L’accroissement radial a été divisé en deux signaux distincts : le signal basse
fréquence (= croissance moyenne), principalement influencé par la sylviculture et les
retombées atmosphériques, et le signal haute fréquence (= sensibilit¢é moyenne),

principalement influencé par le changement climatique.

! Le terme anglais « ecoregion » correspond & territoire écologique. Cependant, le terme « région bioclimatique »
a été préféré car il renseigne davantage I’importance du climat par rapport aux autres caractéristiques
écologiques.
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Des changements temporels majeurs, agissant sur le long-terme, ont été mis en évidence entre
1930 and 2008 (Figure 13). La croissance moyenne du hétre a diminué d’environ 38% depuis
les années 1950-60 et la variabilité haute-fréquence a augmenté d’environ 45% depuis les
annees 1970-80. Ces résultats indiquent (1) qu’avant les années 1980, la croissance moyenne
du hétre a majoritairement été impactée par 1’altération du sol plutdt que par le changement
climatique et (2) qu’a partir des années 1980, la changement climatique a induit une
augmentation de la fréquence et de I’intensité¢ des réductions de croissance annuelle
amplifiant la diminution de la croissance moyenne. Bien que les changements mis en
évidence dans les deux régions bioclimatiques de Belgique soient similaires, ils sont tout de

méme plus prononcés en plaine qu’en altitude.

Figure 12. Evolution de la largeur de cerne moyenne des 149 arbres.
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Changements temporels de I'accroissement radial du hétre
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Figure 13. Evolution des changements temporels (indépendants du stade de développement)
de la croissance moyenne (trait plein) et de la variabilité haute-fréquence (pointillé).
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Abstract: Global change—particularly climate change, forest management, and atmospheric
deposition—has significantly altered forest growing conditions in Europe. The influences of these
changes on beech growth (Fagus sylvatica L.) were investigated for the past 80 years in Belgium,
using non-linear mixed effects models on ring-width chronologies of 149 mature and dominant
beech trees (87-186 years old). The effects of the developmental stage (i.e., increasing tree size)
were filtered out in order to focus on time-dependent growth changes. Beech radial growth was
divided into a low-frequency signal (=growth rate), mainly influenced by forest management and
atmospheric deposition, and into a high-frequency variability (~¥mean sensitivity), mainly influenced
by climate change. Between 1930 and 2008, major long-term and time-dependent changes were
highlighted. The beech growth rate has decreased by about 38% since the 1950-1960s, and growth
variability has increased by about 45% since the 1970-1980s. Our results indicate that (1) before
the 1980s, beech growth rate was not predominantly impacted by climate change but rather by soil
alteration (i.e., soil compaction and/or nitrogen deposition); and (2) since the 1980s, climate change
induced more frequent and intense yearly growth reductions that amplified the growth rate decrease.
The highlighted changes were similar in the two ecoregions of Belgium, although more pronounced
in the lowlands than in the uplands.

Keywords: radial growth; mixed-effects models; dendrochronology; growth trends; tree size; climate
sensitivity; global change; nitrogen deposition; soil compaction

1. Introduction

Human activities have altered forest ecosystems; as a result, the growing conditions of trees
have changed over time. Climate change—including global warming and variations in frequency and
intensity of extreme weather events (droughts, heat waves, storms, etc.)—is one of the primary factors
affecting forest ecosystems [1-3]. Atmospheric deposition is another major factor causing various
changes in the forest environment [4]. Forest productivity [5,6] and resilience to climate change [7,8]
can be greatly influenced as well by silvicultural practices, particularly by thinnings. Finally, soil
compaction, caused by harvesting equipment, is an additional “invisible” stress factor for both soil
and forest systems [9].
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Tree growth is influenced by these multiple factors, and tree rings thus provide a valuable resource
to document individual tree and forest responses to changes in environmental conditions. Tree rings are
used to describe growth dynamics and forest disturbances, and to reconstruct climatic variations [10].
Conceptually, tree growth can be considered as a combination of three additive signals [11]: (1) a
high-frequency signal corresponding to year-to-year growth variability; (2) a medium-frequency
signal corresponding to growth fluctuations over several years to a decade; and (3) a low-frequency
signal corresponding to a mean growth trend over several decades to centuries. Depending on the
research question to be addressed, one of these signals may be subject to study or may be considered
as unwanted background noise. The high-frequency signal is usually studied in dendroclimatology for
climate reconstruction [11]. High- and medium-frequency signals are commonly used in dendroecology
to analyze forest disturbances and the relationship between tree growth and climate [12]. Finally, the
low-frequency signal is used in dendrometry and tree-growth modeling [13].

The ring width of a tree tends to reach a peak at the tree’s early- to mid-life, before gradually
decreasing as the tree development continues (i.e., increase of tree age and size) [13]. Thus, detecting
and quantifying tree-growth trends, which are driven by changes over time, requires breaking the
nexus between time and the developmental stage of a tree [14]. In tree-ring studies, the removal
of the low-frequency effects—developmental stage included—is known as “standardization” [11].
This method maximizes the high-frequency signal, corresponding to the year-to-year tree-growth
variability, which is mostly related to climate [15]. Although the tree developmental stage has mainly an
influence on low-frequency signal, there is some evidence that high-frequency tree-growth variability
and sensitivity to climate can also vary with tree age [16-18] and size [19,20]. Despite the difficulty to
clearly distinguish the effects of each factor, tree size seemns to play a stronger role in tree growth, vigor,
and response to climate than tree age [20,21].

Common beech (Fagus sylvatica L.) is one of the most widespread and important tree species in
Europe and it has been the focus of numerous dendrochronological and ecophysiological studies [22].
Recently, some of these studies revealed changes in tree-growth rate [23-26] and in its relationship
with climate [27-33]. The negative effects of climate change were initially recorded near the natural
distribution edge of beech [34,35]. However, observations are now currently reported throughout
Europe, except in high mountains [36] and at high latitudes [37]. Beech is known to be sensitive to
drought and heat waves, with negative effects exacerbated by increased temperatures [29,32,38].

In Belgium, rainfall patterns have remained relatively stable since the end of the 19th century.
Mean annual temperatures have however increased by approximately 2 °C. The warmest years, since
the start of records (1833), were all measured during the last decades [39,40]. Using basal area increment
(BAI) chronologies of beech, Latte et al. [32] highlighted a long-term decrease of low frequency signal,
and a long-term increase of high-frequency variability. However, these trends combined the effects of
time and developmental stage. Using a modeling approach, Aertsen et al. [26] were able to separate the
effects of tree-size and time on beech radial growth, but their analysis was limited to the low-frequency
signal. Also in Belgium, Kint et al. [25] examined beech BAI low frequency by including annual
climate variations. However, there was no information on the way high-frequency variability changed
over time and whether climate change induced a higher sensitivity (possibly resulting in an overall
growth decrease). Trends of decreased growth rates are often used to predict forest decline since they
stand as reliable indicators of long-term stress, and are an obvious characteristic of dying trees [41,42].
However, the use of changes in high-frequency variability to evaluate the vulnerability of tree species
to climate change has received less attention [43].

The aim of the present study is to examine long-term changes in beech radial growth in Belgium, in
relation to global change. Using a statistical modeling approach [23,26], the effects of the developmental
stage (i.e., increasing tree size) were filtered out in order to focus on time-dependent growth changes
only. Beech radial growth was divided into a low-frequency signal (=growth rate), mainly influenced
by forest management and atmospheric deposition, and into a high-frequency variability (~mean
sensitivity), mainly influenced by climate change. A comparison of changes was carried out between
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the two Belgian ecoregions showing contrasted climate and growing conditions: the lowlands and
the uplands.

2. Materials and Methods

2.1. Tree Selection and Ring-Width Series

The dataset consisted of ring-width series of 149 beech trees selected across Belgium in fully
stocked, regular and pure beech (>75% of stand basal area) high forests. Data were gathered from
previous tree-growth modeling and dendroecological studies [25,26,32,33,44] (Table S1).

The dataset covered the two ecoregions of Belgium [45] (Figure 1): (1) the lowlands (84 trees)
located in the North of the country in the maritime climate zone {mean altitude: 67 m; annual
precipitation: 860 mm; annual mean temperature: 10.2 °C) and; (2) the uplands (65 trees) in the South,
with hilly topography, in the sub-continental climate zone (mean altitude: 454 m; annual precipitation:
1140 mm; annual mean temperature: 8.1 °C). In the uplands, acid brown soils of 40-60 cm depth are
mainly composed of loam with a high stone content. In the lowlands, deeper soils {>1 m) are composed
of loam and/or sand in different proportions (Table S1).

Lowlands e .
Altitude {m)

= 600
400

200

Uplands

Figure 1. Locations of the selected beech forests in the lowlands {black dots) and in the uplands
(white dots) in Belgium. Darker grey indicates higher elevation (m). The white line indicates the
boundary between the two ecoregions (lowlands in the North and uplands in the South).

In order to ensure maximum continuity in forest management, beech trees were selected from
state forests. The selection of trees also ensured a good balance of tree-age range (87-186 years old)
between the two ecoregions (Figure 2). All selected trees were dominant or co-dominant in order to
limit the influence of inter-tree competition. Dominant trees face lower competition intensity and
belong to a more stable population over time [15]. As beech is a shade-tolerant species, individual shifts
in tree social status may occur among dominant populations but are less frequent in mature stands
than in younger stands. This is especially the case in the context of Belgian hardwood state forests
which are regularly thinned in favor of dominant trees. Furthermore, past changes in silvicultural
practices in Belgium were less pronounced in mature stands. We ensured that the selected forests and
trees, and the resulting ring-width series met the requirements of being representative of beech growth
at the scale of the study region [25,32,46].
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Figure 2. (A), number of trees over time (sample depth). (B), age over time of the 149 beech trees (84 in
lowlands, 65 in uplands). The grey rectangles indicate the period 1930-2008, common to all the trees
(i.e., with constant sample depth). Tree age was estimated as the number of rings from pith to bark
plus 5 (i.e., the number of years to reach the breast height). In the case of cores with missing pith rings,

the estimation of tree age was based on field information provided by forest managers.

Two cores [25,26], two bars [32,33] or one disk [44] were extracted at breast height by tree.
The tree-rings of each wood sample were measured to the nearest 1/100 mm from pith to bark, and
averaged by tree. We ensured that tree series were correctly cross-dated by progressively detecting
pointer years from the forest level to the whole country of Belgium level.

2.2. Low-Frequency Signal and High-Frequency Variability of Beech Ring-Width

The ring-width series of each tree was divided into a low- and a high-frequency signal (Figure 3)
using the “dplR” package [47] implemented in the R software [48]. A flexible cubic smoothing spline
(50% frequency cut-off at 10 years) was fitted to the ring-width series in order to extract the ring-width
low frequency (RWLF). Although RWLF included the medium-frequency signal as well (mainly
influenced by thinning), the latter was not captured by the modeling procedure.

The high-frequency signal was computed as the ratio of ring-widths to the 10-year spline.
This method of standardization results in a detrended index that maximizes the year-to-year variability,
which is mostly related to climate [15]. The potential effects of the developmental stage on the
high-frequency signal were maintained.

The high-frequency variability (HFV) was then estimated using generalized autoregressive
conditional heteroscedasticity (GARCH) models by using the “fGarch” package [49] implemented in
the R software [48]. HFV was computed from the high-frequency signal of each tree as the conditional
standard deviation of the fitted GARCLI (1, 1) model. HFV represents a better statistic to describe the
variations in tree growth, compared to the mean sensitivity which has been reported previously as
confusing and ambiguous [50].
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Figure 3. From (A) to (C), mean ring-width, low-frequency signal and high-frequency signal of the
149 beech trees. The radial growth of each of the beech trees was similarly divided into a low-and a
high-frequency signal.

2.3. Statistical Methodology, Model Formulation and Evaluation

The sampling design consisted of longitudinal data (RLFW and HFV), which was structured
according to three nested levels: ecoregion, forest, and tree. Such hierarchical structure allows the
formulation parameters of mixed models to be tested and their variability at three different levels [51]
to be estimated.

Model formulation (Equation (1)) was based on the studies of Bontemps et al. [23]
and Aertsenetal [26].  The non-linear models were fitted in two steps.  Firstly, “size”
models—r x fi (rad)—were fitted to estimate RLFW and HFV as a function of the tree radius
using the Wykoff’s equation [52] (Equation (2)). RLFW strongly increased up to a maximum
before slowly decreasing; the HFV pattern varied inversely (Figure S1). Secondly, “size-time”
models—r x fi (rad) x f2 (yr) (Equation (1))—were fitted to include time-dependent (calendar year)
effects by progressively testing linear, quadratic, cubic and spline functions [23] (Equation (3)).
Time-dependent effects were tested over a common time period for all trees (1930—-2008) in order to
avoid potential biases due to sample depth variations (Figure 2); f> (yr) (Equation (3)) was forced to be
equal to 1 before the year 1930.

Y =7 x fi(rad) x fo (yr)+¢ (1

Y refers to RWLF or HFV, r denotes the maximum RWLF or the minimum HFV (vertical scale
parameter), f1 (rad) denotes the function describing the size-dependent Y variability, rad denotes the
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tree radius (cmy), f> (yr) denotes the function describing the time-dependent ¥ variability, yr denotes
the calendar vear, and & designates the error term.

f1 (rad) = (ﬂ)ﬂ xexp | 82 x w (2)

sl 2

sl and s2 are the “size” parameters: sl denotes the rad at which r is reached (horizontal scale
parameter) and s2 denotes the shape parameter.

falyr) =1+ Z (ta x yr) 3)

d=1

ty are the “time” parameters. The function f (yr) is linear if #n = 1, quadratic if n = 2, cubicif n =3
or a cubic spline if n = 4.

All models were fitted using the maximum likelihood estimation (ML) by using the “nlme”
package [53] implemented in the R software [48]. The significance of fixed and random parameter
effects was tested progressively at ecoregion, forest, and tree level. Model improvement was confirmed
by performing a likelihood ratio test (0.01 level of significance for the p-value) and by comparing the
Akaike Information Criterion (AIC) between models.

2.4. Distinction of Size- and Time-Dependent Effects

The size- and time-dependent Y variability of the whole country of Belgium and of the two
ecoregions were computed using Equations (4) and (5), respectively, with the parameter estimates of
the best “size-time” models (Equation (1)).

Y, =rx fi (rad) {4)

Y =71 x falyr) (5)
3. Results

3.1. Modeling Steps and Model Selection

The main steps for fitting “size” and “size-time” models of ring-width low frequency (RWLF) and
high-frequency variability (HFV) are synthesized in Table 1; the parameter estimates of the best”size
4" and “size-time 5” models are presented in Table 2. For each parameterized model, the distribution
of residuals was graphically analyzed in relation to input variables to ensure they were unbiased and
performed well. The improvement between the “size 4” and “size-time 5” models was significant.
The inclusion of time-dependent effects significantly improved the goodness of fit (Table 1) and the
distribution of residuals over time (Figure 4). Between 1930 and 2008, f» (yr) (Equation (3)) was in
average equal to 0.96 (0.69-1.07) for RWLF, and 1.09 (0.98-1.60) for HFV. Additional plots of residuals
and fitted values, illustrating the fitting quality of the models, are available in the supplementary
material (Figures 52-54).
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Figure 4. Residuals (grey dots) over time of the “size 4” models (A,B) and “size-time 5 models (C,D)
of ring-width low frequency (RWLF, A,C) and high-frequency variability (HFV, B,D). Darker areas
indicate the period 1930-2008, common to all trees. Lines indicate mean trends (LOESS). The inclusion
of the time-dependent effects improved greatly the distribution of residuals over time.

Table 1. Synthesis of the modeling steps of the ring-width low frequency models (RWLF, top) and the
high-frequency variability models (HFV, bottom).

Ring-Width Low Frequency ( RWLF) Models

Parameters Mean E
Mean Error
Model Fixed effects Random effects AlC prvalue  rRMSE (%) (+Std. dev.)
Overall Ecoregion Ecoregion Forest Tree

size 1 r,sl, 82 / / / / 51332 / 4221 0.000 £+ 1.052

size 2 r, 81,82 / r / / 51138 <0.001 4197 0.000 £+ 1.047

size 3 r, 81,82 / r r / 46253 <0.001 36.35 0.001 £+ 0.906

size 4 7, 81,82 / r 7 r 42327 <0.001 3191 0.001 + 0.796

size-time 1 r,sl, 82,4 / r r r 41699 <0.001 31.36 0.003 £+ 0.782

size-time 2 rsl,s2,t;_» / r r ¥ 41594 <0.001 31.26 0.002 + 0.779

size-time 3 r,s1,82,t_3 / r r r 41478 <0.001 31.16 0.002 + 0.777

size-time 4 r, 81,82, t1—4 / r r r 41392 <0.001 31.08 0.002 + 0.775

size-time 5 r, 81,82, t1—q t1—a r I3 r 41194 <0.001 30.90 0.002 + 0.770
High-F requency Variability (HFV) Models

Parameters Mean E
Mean Error
Model Fixed effects Random effects AIC p-value  rRMSE (%) (+5td. dev.)
Overall Ecoregion Ecoregion  Forest Tree

size 1 r, 81,82 / / / / —38724 / 3.20 0.000 + 0.080

size 2 r, 81,82 / r / / —39149 <0.001 3.16 0.000 + 0.079

size 3 r, 81,82 / r r / —41582 <0.,001 294 0.000 4+ 0.073

size 4 r, 81,82 / r r r —43740 <0.001 272 0.000 + 0.068

size-time 1 r,81,82, 1 / r I3 r —44305 <0.001 2.68 0.000 + 0.067

size-time 2 rsl,s2,t_, / r ¥ r —44946 <0.001 2.63 0.000 + 0.065

size-time 3 r,sl, 82,13 / r r r —45299 <0.001 2.60 0.000 + 0.065

size-time 4 rosl, 82,44 / r r r —45436 <0.001 2.59 0.000 + 0.065

size-time 5 rosl, 82,44 t1—4 r r r —45663 <0.001 257 0.000 + 0.064

Model parameters are defined in the Equations (1)-(3). rRMSE: relative root mean square error.
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Table 2. Parameter estimates of the “size 4” models (top) and “size-time 5" models (bottom) for
ring-width low frequency (RWLF, left) and for high-frequency variability (HFV, right).

“Size 4” Models

DF = 17400 RWLF HFV
Fixed effects Estimate Standard error p-value Estimate Standard error p-value
7 3.14 0.144 <0.001 0.1 0.00712 <0.001
52 0.304 0.0063 <0.001 —0.121 0.0038 <0.001
sl 15.1 0.1 <0.001 10.8 0.119 <0.001

Random effects Ecoregion Forest Tree Ecoregion Forest Tree
Std. dev. of r 0.00528 0.664 0.582 0.00025 0.0295 0.0274
“Size-Time 5” Models

DF = 17300 RWLF HEFY
Fixed effects Estimate Standard error p-value Estimate Standard error p-value
7 3.36 0.256 <0.001 0.192 274 <0.001
52 0.305 0.00662 <0.001 —0.0975 —21.7 <0.001
sl 19.7 0476 <0.001 17.2 19.9 <0.001
t1.{Intercept) —0.753 0.136 <0.001 —0.115 —544 <0.001
t;.Uplands —0.641 0.22 0.00364 0.356 117 <0.001
to.(Intercept) 0.476 0.0561 <0.001 —0.0904 —4.29 <0.001
ty.Uplands 0.193 0.0908 0.0334 0.0583 222 0.0264
ta.(Intercept) —0.332 0.0225 <0.001 0.509 7.88 <0.001
t;.Uplands 0.157 0.0289 <0.001 —0.589 —6.61 <0.001
ts.(Intercept) —0.442 0.0172 <0.001 0.55 103 <0.001
ty.Uplands 0.129 0.0204 <0.001 0.332 5.04 <0.001

Random effects Ecoregion Forest Ttee Ecoregion Forest Ttee

Std. dev. of v 0.263 0.708 0.542 0.0000191 0.0284 0.0263

Model parameters are defined in Equations (1}-(3). DF: degree of freedom.

3.2. Size- and Time-Dependent Changes over Time

Size- and time-dependent changes in ring-width low frequency (RWLFE; and RWLE, respectively)
and high-frequency variability (HFV; and HFV;, respectively) are shown in Figure 5. Both types of
changes were estimated between 1930 and 2008 by using Equations (4) and (5), with the parameter
estimates of the “size-time 5” models. RWLE; decreased by about 38% since the 1950-1960s, and HFV;
increased by about 45% since the 1970-1980s. Both time-dependent changes (Figure 5) were highly
similar to the size-time-dependent changes (i.e., combining both dependencies). Indeed, the change in
RWLF; was limited to around 8%, and the change in HFV; was negligible.

The modeling procedure was necessary in order to eliminate the size-dependent effects over
time. However, as these effects were mild, a visual analysis of raw data (i.e., ring-width series) would
have been enough to highlight major changes in beech growth rate and growth variability {(Figure 6).
Time-dependent changes were more pronounced in the lowlands than in the uplands (Figure 7).
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Figure 5. Long-term changes over time in ring-width low frequency (RWLF, A, B) and high-frequency
variability (HI'V, C, D). Size-time dependent effects (A, C; Equation (1)) were divided into
size-dependent (B, D, dashed lines; Equation (4)) and time-dependent (B, D, full lines; Equation (5))
effects. Size-dependent changes are low in comparison to time-dependent changes.
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maximum trends to illustrate the increased yearly growth reductions and their influence on the overall

growth decrease.
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Figure 7. Long-term and time-dependent changes over time in ring-width low frequency (A) and
high-frequency variability (B) for lowlands (full lines) and uplands (dashed lines). Both changes were
more pronounced in lowlands than in uplands.

4, Discussion

We highlighted major time-dependent and size-independent changes over time in beech radial
growth at the scale of Belgium. The effects of tree developmental stage (i.e., increasing tree size) were
filtered out as they were related to a decline in forest productivity and to an increased sensitivity
to disturbances [16,17,19,20]. Consequently, the highlighted changes cannot be attributed to size- or
age-related processes. We identified changes in the low-frequency signal (growth rate} and in the
high-frequency variability (growth variability), as they were related to different sources of change over
time in the forest ecosystem.

The change in beech growth rate, that is an increase from the year 1930 (about +8%} and then
a decrease from the 1950-1960s onwards (about —38%), confirms the results of previous studies on
tree-growth modeling of beech in Northern Belgium (~the lowlands) [25,26]. Nitrogen depositions
have been related to increased carbon sequestration and productivity in European forests [54,55].
However, high nitrogen supply can lead to soil acidification and nutrient imbalances that would
eventually alter tree physiology [56,57]. The decrease of beech growth was thus linked to an excess of
soil nitrogen in Northern Belgium [25,26], where deposition levels prove to be among the highest in
Europe [58]. The critical load of nutrient nitrogen is largely exceeded in Western Europe and Central
Europe [59]. The main sources of nitrogen emissions are agriculture (mainly ammonia) and road
transport (mainly nitrogen oxides).

Thinning practices mainly influenced the medium-frequency signal (i.e., growth fluctuations
over several years to a decade) and were not taken into account in the modeling procedure.
However, historical documents mention that Belgian forest managers have progressively increased
thinning intensity since the middle of the 20th century, after a long tradition of high-density beech
stands. Yet, it is unlikely that the decrease of beech growth rate is related to thinning practices.
Indeed, higher thinning intensity is rather known to increase the growth rate and the resilience to
climate of mature beech trees [60-62]. The widespread use of harvesting machines in Belgium is
more likely responsible for the alteration of the soil ecology, with adverse consequences on tree
growth [9]. Nowadays, adequate wood harvesting operations (e.g., limitation of machine activity on
logging trails and use of mats of branches in coniferous stands) can help minimize soil compaction in
managed forests. However, between the 1960s and 1990s, such operations were not regulated and thus
were generally not implemented in Belgium. A considerable forest area may have been impacted by
unrestricted traffic of harvesting machines during this period.

The increase of high-frequency growth variability from the 1970-1980s (about +45%) confirms the
previous studies carried out in Southern Belgium (~the uplands) [32,33]. Climate change has occurred
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quite homogeneously all over Belgium since the beginning of the 19th century. Between 1930 and 2008,
temperatures have increased abruptly by about 1 “C at the end of the 1980s [39,40]. In the last decades,
the increasing frequency and intensity of heat waves and related droughts have induced numerous
and unusual reductions of beech yearly growth, and have led to remarkable synchronizations of beech
tree growth at the regional scale [32].

To sum up, our results indicate that beech growth was negatively affected by two major factors:
climate change and soil alteration (i.e., soil compaction and/or nitrogen deposition). Changes in beech
growth rate and growth variability started in the 1950-60s and in the 1970-80s, respectively. Such 10-
to 30-year difference indicates that the first half of the growth rate decrease was probably induced by
soil alteration rather than by climate change. It remains difficult to evaluate the influence of nitrogen
deposition on tree growth over time. The nitrogen cycle in forests is a complex process controlled by
various biotic and abiotic factors, and nitrogen supply has been reported as positive at low levels and
negative at elevated levels [54,57,58]. Nitrogen deposition evolves in a progressive manner with low
yearly variations, and therefore could not be the main cause of increased beech growth variability.
Furthermore, as compacted soils become more resistant to further compaction [9], the beech growth
rate should have more or less stabilized a few decades after the 1960s. Therefore, the second half of the
growth rate decrease is more probably related to climate change. Examination of beech radial growth
at a yearly basis confirmed that frequent and intense growth reductions go along with a decreasing
growth trend. The exceptionally hot and dry growing season of 1976 [29,63] could be considered as a
transitional year (Figure 6).

Changes over time in beech growth rate and variability in the two ecoregions of Belgium were
similar but more pronounced in the lowlands than in the uplands. Precipitation is higher in the
uplands whereas soil water content and fertility are higher in the lowlands. Before the 1970s, the
growth rate of beech trees was lower and their growth variability was higher in the uplands compared
to the lowlands. These results are in accordance with previous dendroecological studies on beech.
The sensitivity of beech to climate increases, while its racial growth decreases, with reduced scil
water capacity [38]. In the case of a drought, higher soil water content can buffer drought stress more
efficiently [64]. After the 1970s, the situation has tended to be the opposite. Beech forests in Belgium
appear thus more vulnerable in the lowlands than in the uplands.

5. Conclusions

A declining tree growth can be an indicator of decreased vitality and of an increased risk of
mortality [65]. Dying trees usually have lower growth rates, higher growth variability and an increased
response to climate [66]. As the dieback and mortality of individual beech trees is still scarce and
scattered in Belgium, we assume that beech has coped with global change up te now, but the question
is: for how long? In the future, nitrogen emissions and depositions will likely keep decreasing [67].
However, the upcoming climate change, projected by the IPCC [68], will continue to weaken tree
vitality [1,2]. Severe and recurrent droughts have been identified as a major factor contributing to
accelerated rates of tree decline and mortality in Europe [3]. The agreement of the results from
dendro-ecological, ecophysiological, and tree-growth modeling studies on beech across Europe is
meaningful. Beech is impacted over a large part of its natural distribution. Forests in the South
of the natural distribution are often considered most at risk. However, other areas may also be
just as vulnerable [69]. Forest policy and management planning should now start to take this into
consideration. Since other broadleaved tree species seem less impacted by climate change [70], a
possible strategy would be to diversify tree species in managed beech forests [71,72].

Supplementary Materials: The following are available online at www.mdpi.com/1999-4907/7/8/174/s1,
Figure 51: Ring-width low frequency (RWLF, top) and high-frequency variability (HFV, bottom) according
to the tree diameter (left) and the calendar year (right), Figure 52: Residuals according to tree diameter of
the “size 4” moedels (top) and “size-time 5" models (bottom) of ring-width low frequency (RWLF, left) and
high-frequency variability (HFV, right), Figure 53: Residuals according to fitted values of the “size 4” models
{top) and “size-time 5” models (bottom) of ring-width low frequency (RWLF, left) and high-frequency variability
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(HFV, right), Figure 54: Fitted values according to the tree diameter for lowlands (full lines) and uplands (dashed
lines) of the “size 4” (top) and “size-time 5 (bottom) models of ring-width low frequency (RWLF, left) and
high-frequency variability (HFV, right), Table §1: Main characteristics of the selected beech forests and trees.
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Chapitre 5. Discussion générale

5.1 Développements méthodologiques

Certains points clés de la conception des méthodologies d’acquisition de données et
d’analyses statistiques n’ont pas pu étre décrits en profondeur dans les articles scientifiques et

de vulgarisation. Les lignes, qui suivent, visent a les présenter et les discuter synthétiqguement.
Le barreau : intermédiaire entre carotte et rondelle

Traditionnellement, les dendroécologues travaillent avec deux grands types d’échantillon de
bois : les carottes et les rondelles. Typiquement, les carottes sont prélevées sur des arbres sur
pied tandis que les rondelles sur des arbres abattus (Latte et al., 2012). L’utilisation de
carottes a cependant été rapidement exclue. Aprés un carottage, comme le hétre cicatrise
moins bien que les autres essences, il est frequent que le bois se colore (« ceeur rouge ») ou
que la pourriture s’installe (Armand, 2002). Les gestionnaires forestiers sont donc réticents a
autoriser le carottage dans la partie de la grume ayant la plus grande valeur économique (la
bille de pied). Le prélevement de rondelles a donc été opéré. Néanmoins, leur poids et
I’encombrement a vite été a facteur limitant pour le transport et la préparation des échantillons
(séchage, poncage et scannage) (Figure 6). Une solution intermédiaire entre carotte et rondelle
a donc été adoptée : le barreau (Latte et al., 2015a; Latte et al., 2015¢). La dimension du
barreau facilite grandement le transport et la manutention tout en conservant une surface de
lecture de cerne optimale incluant systématiqguement la moelle (Figure 14). Le diametre, le
long duquel les deux barreaux sont découpés, est défini de maniére a représenter au mieux
I’ensemble de la rondelle tout en évitant les defauts. Les séries dendrochronologiques
obtenues au départ des barreaux sont de haute qualité (EPS, ES, etc.) pour un nombre limité
d’arbres par site (8-15) (Latte et al., 2015c).

71



Figure 14. Découpe de deux barreaux de 12 cm de largeur le long d 'un diamétre d 'une
rondelle.

Mesure de cernes

Une fois séchés et poncés, les barreaux ont été scannés a trés haute résolution (>1200 dpi).
Les cernes ont ensuite été mesurés sur les images scannées a 1’aide du logiciel Windendro
(Regent Instruments Inc.) (Figure 6). Aprés que 1’opérateur aie défini le chemin de mesure, la
mesure peut s’effectuer manuellement (un clique de souris par cerne) ou via la fonction
« automatique » de Windendro. Dans le cas du hétre, la mesure automatique n’était pas
viable, essentiellement car les bois de printemps et d’été sont peu distinguables (bois a pores
diffus). De plus, les rayons ligneux et les changements de couleurs étaient sources d’erreurs
récurrentes. Au final, la mesure manuelle était plus rapide et précise que la mesure

automatique suivie d’une correction manuelle.

La méthode de mesure le long de trois rayons en étoile (Chap. 3) (Latte et al., 2016a) pourrait
étre amélioree, en particulier, pour les échantillons de bois préleves dans le houppier.
Contrairement au tronc, la forme des branches est plutot ovale et excentrique. Une mesure
directe de la surface de cerne (telle que présentée dans Latte et al., 2015a) serait

vraisemblablement plus précise et robuste mais aussi plus lourde a mettre en ceuvre.
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Largeur et surface de cerne

Aux chapitres 2 et 3 (Latte et al., 2015c, 2016a), la largeur de cerne a été transformée en
surface de cerne, qui est genéralement considérée comme davantage représentative de la
production de bois a 1’échelle de 1’arbre (Weber et al., 2013). Les essais et comparaisons
réalisés indiquent que les résultats obtenus avec ces deux variables sont quasiment identiques
pour la haute-fréquence (indices standardisés). Concernant, la base-fréquence (accroissement
moyen), les tendances, bien que décroissantes au cours des derniéres décennies, sont
logiqguement différentes mais sans changer les interprétations qui en découlent (voir aussi:
Latte et al., 2015b; Latte et al., 2016b).

Variabilité haute-fréquence

Depuis longtemps, la sensibilité moyenne est largement utilisée par la communauté des
dendrochronologues pour exprimer la variation inter-annuelle de 1’accroissement des arbres
(Cook et al., 1990). Cependant, a partir de la fin des années 2000, cette variable a
progressivement été remise en question. Il a d’abord été proposé de la remplacer par le
coefficient de Gini (Biondi et al., 2008). Plus récemment, I’utilisation de la variabilité
conditionnelle estimée a partir de modéles GARCH est désormais recommandée (Bunn et al.,
2013) mais pas encore couramment appliquée. Suite a de multiples tests, aucune différence
marquante n’a été mise en évidence entre ces trois variables, sans doute parce que les
changements observés sont prononces et communs a I’ensemble du jeu de données. Un des
avantages des modéles GARCH est qu’ils fournissent une estimation de la variabilité pour
chaque année, contrairement a la sensibilité moyenne et au coefficient de Gini qui nécessitent

d’agréger I’information sur plusieurs années (minimum 30 ans).
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Analyse accroissement-climat

Traditionnellement, en dendrochronologie, la relation accroissement-climat est analysée en
utilisant des fonctions de réponses ou de corrélation (Cook et al., 1990; Speer, 2010). Bien
qu’efficientes, ces méthodes statistiques sont toutefois contraignantes : le nombre de variables
climatiques ne peut dépasser le nombre de répétitions (c’est-a-dire, le nombre
d’accroissements/d’années). Généralement, ces méthodes sont donc utilisées avec un nombre
réduit de variables climatiques mensuelles. Lorsque des données journalieres sont disponibles,
le nombre de variables a tester devient trop important. La régression PLS (partial least square)
est 'une des méthodes statistiqueS n’ayant pas cette limitation (Mevik et al., 2007) : le
nombre de variables climatiques peut dépasser le nombre de répétitions. De plus, cette

méthode gere la multicolinéarité.
Modeéle non-linéaire mixte

Qu’elles soient linéaires ou non-linéaires, mixtes ou non, les régressions sont
traditionnellement utilisées en dendrométrie pour la confection de modeles de croissance, de
tarifs de cubage, etc., mais plus rarement par les dendroécologues qui disposent de leurs
propres outils statistiques. Pourtant, la méthode utilisée au Chapitre 4 (Latte et al., 2016b)
basée sur de précédents travaux (Bontemps et al., 2010) présentent des atouts qui méritent
d’étre mentionnés. La forme particuliere du modéle permet de dissocier I’effet du stade de
développement (diamétre des arbres) de celui des changements globaux au cours du temps.
Cette dissociation n’est cependant possible que si le nombre d’arbres est suffisant avec une
bonne répartition « diametre-date » (Bowman et al., 2013). L’effet mixte du modele permet
aussi d’estimer et d’analyser la tendance générale (effet fixe) (= sériec maitresse pour la
Belgique) en combinaison avec la variabilité a différents niveaux (effets aléatoires) : arbres (=

séries individuelles), forét/site et région bioclimatique.
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5.2 Syntheses des résultats et discussions

Dans cette section, les résultats sont synthétises et discutés. Les discussions émettent des
hypothéses quant-a la relation entre I’accroissement du hétre et son environnement changeant

sur base de connaissances sur 1’écologie et la physiologie du hétre.

Une synthese des différents éléments discutés ci-apres a fait 1’objet d’un article de
vulgarisation (Latte et al., 2015b) disponible en annexe 5. Cet article s’adresse aux
gestionnaires forestiers et se focalise sur la forét de Soignes mais en la replacant dans le

contexte belge.
A Péchelle de la Belgique

Les résultats des analyses dendroécologiques et des modélisations montrent clairement que la

relation accroissement-climat du hétre a changé au cours du temps.

Entre les années 1920 et les années 1960, 1’accroissement a augmenté de 1’ordre de 25% et, en
paralléle, la sensibilité climatique a Iégerement diminué (Latte et al., 2015c). Cette phase
d’augmentation de 1’accroissement est bien connue des chercheurs pour de nombreuses
essences a 1’échelle européenne. Elle a été attribuée a une sylviculture plus dynamique et aux
effets positifs du réchauffement (notamment 1’allongement de la saison de végétation) et des

retombées azotées (fertilisation du sol) (Kahle, 2008).

Depuis les années 1960-70, I’influence du climat sur la croissance du hétre est devenue
négative et prépondérante (Latte et al., 2015c; Latte et al., 2016b). Ces effets se sont fait
ressentir relativement uniformément sur 1’ensemble du territoire belge malgré les différences
bioclimatiques que le caractérisent. Le changement climatique a affecté I’accroissement

essentiellement a deux niveaux :

- Lavariabilité inter-annuelle de 1’accroissement (la haute fréquence du signal) a augmenté
directement en lien avec 1’augmentation de la variabilité inter-annuelle du climat, en
particulier, avec les canicules estivales et les secheresses printanieres qui sont devenues

plus fréquentes et intenses ;
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- En réponse a ces stress plus fréquents, les réductions ponctuelles mais intenses de
I’accroissement se sont répétées et ont abouti & la diminution continue et soutenue de

I’accroissement moyen (la basse fréquence du signal).

Les changements observés ne sont qu’en partie expliqués par le stade de développement des
arbres (Latte et al., 2016b). En effet, pour un hétre donné, hors stade juvénile, la sensibilité
climatique augmente et 1’accroissement diminue naturellement avec 1’age et la dimension.
Cependant, I’effet du changement climatique est largement supérieur a celui du stade de

développement.

A partir des années 1990, I’influence du climat est telle qu’une synchronisation a été observée
a I’échelle des hétraies du pays (Latte et al., 2015c). Le signal commun des arbres le long du
gradient bioclimatique est si marqué que 1’on pourrait penser que les arbres sont issus d’un
site unique. Progressivement, les différences entre les stations forestieres et les conditions de
croissance (réserve utile en eau et fertilité du sol) sont en quelque sorte gommeées par 1’effet
prépondérant du climat.

Les effets de I’évolution de la sylviculture et des retombées atmosphériques ne peuvent
toutefois pas étre exclus. La sylviculture plus dynamique a raccourci la durée des rotations des
éclaircies, ce qui a réduit en moyenne la concurrence entre les arbres. Le gain en ressources
(lumiére, eau et nutriments) a 1’échelle individuelle a été bénéfique puisqu’il favorise la
croissance et stimule la résilience (Diaconu et al., 2015). Cependant, la compaction des sols
résultant de la mécanisation des coupes a pu modifier la structure du sol et réduire la réserve
maximale utile en eau. La mécanisation généralisée a débuté durant les années 1960-70 et le
poids des engins n’a cessé¢ d’augmenter depuis lors. L’impact réel de la compaction sur les
changements observés est difficile a estimer (Cambi et al., 2015). Le degré de compaction

varie en fonction du type de sol et des pratiques locales.
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Les dépdts azotés ont pu aussi jouer un réle dans les changements observés (Zhu et al., 2015).
Dans un premier temps, la fertilisation du sol a pu favoriser la croissance. Dans un deuxieme
temps, 1’exces d’azote dans le sol a pu modifier les propriétés chimiques du sol et altérer la
nutrition des arbres. Cependant, les retombées atmosphériques, qui devraient continuer de
diminuer dans le futur (Engardt et al., 2013), et la compaction des sols sont des processus
graduels qui ne varient pas d’une année a 1’autre. Ils ne peuvent donc pas expliquer a eux
seuls I’augmentation de la sensibilité de 1’accroissement annuel mais ont pu jouer un role en

affaiblissant les arbres et en aggravant les effets des évenements climatiques.

La toxicité de 1’0O3 a aussi pu jouer un rble important (Matyssek et al., 2003) car sa
concentration est fortement corrélée a la température et a la pollution de I’air qui a fortement

augmenté depuis quelques décennies.
Différences entre régions, avec I’age et au sein de I’arbre

Les changements observés sont nettement plus marqués en plaine qu’en zone submontagnarde
(Latte et al., 2015b; Latte et al., 2015c; Latte et al., 2016b). Avant les années 1960-70, le
hétre était plus sensible et poussait plus lentement en altitude car, en Ardenne, les réserves en
eau sont moindres (sols peu profonds) et le climat est dans I’ensemble moins favorable a la
croissance. Cependant, depuis les années 1960-1970, la situation s’est inversée, malgré une
plus grande réserve en eau du sol (mais aussi une plus faible précipitation) en plaine. Cette
différence pourrait étre liée a la plus grande variabilité des températures maximales (IRM,
2015) et aux retombées azotées jusqu’a 3 fois plus importanteS en plaine qu’en zone

submontagnarde (de Vries et al., 2003).

Les changements observes sont plus marqués pour les vieux arbres et peuplements (> 100
ans) que pour les jeunes (Latte et al., 2015b). Cette augmentation de la sensibilité des arbres
en vieillissant est généralement attribuée a des colts physiologiques de fonctionnement
d’autant plus importants que les arbres sont grands (Rozas, 2015). Pour certains vieux arbres
d’Ardenne, la sensibilité tend a diminuer au-dela de 200 ans, c’est-a-dire a un age proche de

la sénescence.
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La sensibilité climatique varie aussi au sein de ’arbre, le long de la tige principale (Latte et
al., 2016a). Depuis la hauteur de poitrine jusqu’a la base du houppier, la sensibilité diminue
légérement. Depuis la base du houppier jusqu’au sommet de ’arbre, la sensibilité augmente
fortement. L’accroissement au sommet du houppier est plus affecté par les canicules estivales

et les sécheresses printaniéres que ceux a hauteur de poitrine et de I’ensemble de 1’arbre.
Relation accroissement-climat

Les analyses accroissement-climat ont mis en évidence deux périodes durant la saison de
vegétation qui jouent un role clé dans le fonctionnement écophysiologique du hétre (Latte et
al., 2015c, 2016a) :

- Mars a juin: durant cette période, le hétre réalise jusqu’a 80% de son accroissement
annuel (Bouriaud et al., 2004). La photosynthese fonctionne a plein régime et le besoin en
eau est important. La recharge de la nappe durant I’hiver et surtout des précipitations
suffisantes au début du printemps sont primordiales. Dans ces conditions, 1’accroissement
sera d’autant plus important si le mois de juin est clément, ¢’est-a-dire, humide et pas trop
chaud (Begum et al., 2013).

- Juillet a octobre : durant cette période, 1’accroissement ralentit suite aux conditions moins
favorables. Il fait plus chaud, I’air est moins humide et 1’eau disponible dans le sol vient a
manquer. A partir d’aout et de septembre, le hétre termine son accroissement et

commence a stocker des réserves pour le printemps suivant (Skomarkova et al., 2006).

Les conditions climatiques du printemps de I’année en cours influencent donc I’accroissement
lors de cette méme année. Par contre, celles de 1’été et du début de I’automne auront un effet
I’année d’aprés par I’intermédiaire des réserves. Jusqu’a 20% des réserves du hétre se
retrouvent dans le cerne et jusqu’a 40% dans les feuilles de 1’année suivante (Dyckmans et al.,
2000). Les vagues de chaleur, canicules et sécheresses associées peuvent réduire cette réserve,
soit en diminuant directement la photosynthése (fermeture stomatique, cavitation, etc.), soit en
provoquant des degats (morts racinaires, chute de feuilles, etc.) qui devront étre répares en
puisant dans les réserves et/ou dans la photosynthése en cours. De plus, les canicules en été
peuvent déclencher chez le hétre des fructifications massives ’année suivante, réduisant
davantage la partie de la réserve allouée aux bourgeons et aux feuilles (Drobyshev et al.,
2010).
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A P’échelle de ’Europe

Le hétre est I’une des essences feuillues d’Europe la plus étudiée (GeBler et al., 2007) de par
son caractére montagnard qui le prédispose naturellement a souffrir des sécheresses, et donc
du changement climatique, dans les régions les plus douces et les moins arrosées
(Lebourgeois et al., 2005). De plus, son accroissement contient un signal climatique fort qui

convient particulierement a 1’étude de I’effet du changement climatique.

De nombreuses études ont mis en évidence des changements dans la relation accroissement-
climat du hétre un peu partout en Europe (Dittmar et al., 2003; Jump et al., 2006; van der
Werf et al., 2007; Friedrichs et al., 2009; Charru et al., 2010; Bontemps et al., 2010; van der
Maaten, 2012; Weber et al., 2013; Castagneri et al., 2014). La majorité de ces changements
sont plutét négatifs (diminution de I’accroissement et/ou augmentation de la sensibilité
climatique), sauf en haute altitude (Italie) (Di Filippo et al., 2012) et en haute latitude (Suéde)
(Bolte et al., 2010). Bien qu’il soit difficile de comparer les résultats de ces différentes études,
les changements observés en Belgique sont dans I’ensemble plus marqués qu’ailleurs en
Europe. Pourtant, contrairement a la plupart des autres études, les arbres sélectionnés dans le
cadre de la these bénéficiaient de conditions de croissance favorables (régimes hydrique et

trophique non contraignants). Leur accroissement était parmi les plus élevés d’Europe.

5.3 Conséquences pour le hétre et recommandations

Jusqu’aujourd’hui, le hétre de Belgique a pu faire face au changement climatique. Les
canicules et sécheresses plus fréquentes et intenses ont induit des réductions ponctuelles de
I’accroissement, mais sans mettre en danger le fonctionnement de 1’arbre. Aucun processus de
déperissement rapide n’a pu étre mis en relation avec des extrémes climatiques. Les arbres
sélectionnes étaient sains et non dépérissants. A ce titre, I’augmentation de la sensibilité
climatique et la diminution de I’accroissement moyen pourraient étre considérées comme le
résultat d’une adaptation écophysiologique, a la recherche d’un nouvel équilibre entre 1’arbre

et son environnement. Mais pour combien de temps ?
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Selon les projections du GIEC (IPCC, 2014), le changement climatique a venir sera d’une
telle ampleur que le hétre sera exposé a des stress climatiques d’une intensité encore jamais
rencontrée (Latte et al., 2015b). Les pertes de vitalité en cours pourraient aboutir a des
déperissements lents voire a la mortalité d’individus, isolés ou non (Gillner et al., 2013). Les
gestionnaires forestiers doivent dés aujourd’hui intégrer ce risque dans leur aménagement. Le
cycle de développement des écosystémes forestiers est long en regard de la rapidité des

changements majeurs a venir (Metz et al., 2016).

L’étude dendroécologie a dégagé quelques pistes pour 1’adaptation de la gestion forestiere de
nos hétraies face au changement climatique (Latte et al., 2015b). Etant donné les surfaces
conséquentes a considérer et les délais relativement courts, il convient d’agir en priorité sur
certains peuplements. Les hétraies les plus sensibles au changement climatique sont vieilles et
situées en plaine, tandis que les moins sensibles sont jeunes et situées en zone
submontagnarde. La plantation de hétre dans la région bioclimatique des plaines est a
déconseiller. Toutefois, méme les hétraies les moins sensibles sont, sur le plus long terme,

menacées par le changement climatique.

Sur I’ensemble du territoire belge, une des recommandations générales est de favoriser le
mélange. D’autres essences feuillues, potentiellement plus résilientes, pourraient étre
introduites lors de la régénération des vieilles hétraies (Zimmermann et al., 2015). Les jeunes
futaies pourraient bénéficier d’éclaircies plus fortes et fréquentes pour limiter la concurrence,
augmenter les ressources disponibles par arbre, et stimuler la croissance et la résilience. De
plus, puisque le risque augmente avec le temps, il est impératif de diminuer la révolution. Au
vu du large pool génétique du hétre (Magri et al., 2006), le suivi de la régenération naturelle
acquise et des jeunes futaies pourrait servir a isoler et maintenir les individus les plus
résistants. Dans cette optique, 1’état sanitaire du houppier devrait devenir un des critéres

prioritaires a considerer lors des martelages.
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5.4 Perspectives
Nouvelles recherches

Les études sur le hétre sont nombreuses mais ne permettent pas d’évaluer avec précision la
situation a I’échelle européenne, essentiellement par manque d’uniformité. Une méta-analyse
dendroécologique, basée sur les nombreuses séries dendrochronologiques disponibles
(Hacket-Pain et al., 2016), pourrait étre couplée a une modélisation écologique (Kramer et al.,
2010). La prise en compte des multiples facteurs (accroissement, sensibilité climatique,
génétique, adaptation locale, etc.) sur I’ensemble de I’aire de distribution du hétre (longs
gradients climatiques, large gamme de stations, différentes populations génétiques) devrait
améliorer les projections spatiales et temporelles. La mise en place d’une politique
européenne pour I’adaptation au changement climatique nécessite davantage de connaissances
quant a la vitesse et I’ampleur des changements & venir au sein des écosystemes forestiers
(Lindner et al., 2010).

Les recherches & venir devraient aussi s’intéresser aux essences potentielles de remplacement.
Les changements climatiques annoncés sont tels qu’il serait avisé d’étudier les espéces
indigénes (Zimmermann et al., 2015) et non-indigénes dans la perspective du glissement des
niches écologiques. A ce titre, les arboretums sont des sites d’études intéressants qui
permettraient, via la dendroécologie, d’évaluer la réaction d’un large panel d’essences au

changement climatique passé dans les conditions de croissance de nos régions.
Gestion forestiere

Pour les jeunes hétraies et les nouvelles générations de hétre a venir, la diversité génétique et
la sélection des individus les plus résistants joueront un réle majeur dans 1’adaptation au
changement climatique (Nanson, 2012). Le lien entre la génétique et 1’écophysiologie du
hétre, mais aussi d’autres essences forestiéres, pourrait étre étudié via la dendroécologie inter
et intra-annuelle au départ de sites d’expérimentation génétique (par exemple, les dispositifs

de « provenance-descendance »).
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Puisqu’au sein d’un arbre les différences observées entre la hauteur de poitrine et la base du
houppier sont faibles (Latte et al., 2016a), la récolte des échantillons pourrait s’effectuer a
I’endroit de la découpe marchande ou de la bille de premiére qualité. Dans ce cas, les
gestionnaires forestiers seraient plus enclins a autoriser les prélévements d’échantillons
puisque les pertes financieéres seraient mimines. Cette possibilité rend accessible de nombreux

bois issus des exploitations réalisées sur I’ensemble des foréts aménagées.
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Chapitre 7. Annexes

7.1 Annexe 1: La dendroécologie : un outil pour affiner nos connaissances

sur 'autoécologie des essences forestieres (Latte et al., 2012)
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LA DENDROECOLOGIE :
UN OUTIL POUR AFFINER NOS CONNAISSANCES
SUR ’AUTECOLOGIE DES ESSENCES FORESTIERES

NICOLAS LATTE — JEROME DEBRUXELLES
CATHERINE SOHIER — AURORE DEGRE — HUGUES CLAESSENS

La dendrochronologie est une discipline de plus en plus utilisée dans la recherche forestiére pour
évaluer 'impact du climat sur la croissance des arbres. Elle permet de lire I’histoire des arbres
dans les cernes de leur bois oit sont enregistrés les événements du passé. Si l'on accepte le prin-
cipe « d’uniformité », la maniére dont les arbres ont réagi face a ces événements nous renseigne
sur leur comportement futur face aux mémes genres d’aléas. L'article présente synthétiquement
le concept et les techniques de la dendroécologie, c’est-a-dire la dendrochronologie au service de
Vautécologie des essences forestieres, et les illustre avec quelques exemples de résultats.

DanS les régions ou le climat im-  tation. La production du cerne, qui cor-

pose une alternance de périodes de crois-  respond a I’accroissement annuel du bois,
sance et de repos, les arbres forment cha-  est influencée par de nombreux facteurs
que année un cerne de bois facilement  que l'on peut qualifier d’intrinseéques (es-
distinguable sur une coupe transversale  peéce, individu, potentiel génétique, age,
du tronc. Le cerne, plus ou moins bien vi-  état sanitaire...), stationnels (climat, to-
sible selon les essences, permetde compter ~ pographie, sol, catastrophes naturelles...)
I’age des arbres, mais aussi de mesurer leur et sylvicoles (statut social, état de concur-
croissance durant chaque saison de végé-  rence). Parmi ces facteurs, le climat pos-
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séde un intérét particulier. Contrairement
aux autres facteurs qui sont constants ou
évoluent progressivement, le climat varie
constamment d'une année a l'autre avec
des répercussions directes sur la croissance
des arbres et donc sur la largeur de cerne.
Ainsi, les variations annuelles des cernes
refletent assez étroitement les variations
climatiques et révelent la sensibilité des
essences au climat. Ce phénomeéne est
a l'origine de la dendrochronologie, la
science qui repose sur la mesure des lar-
geurs de cernes annuels de croissance et
leur datation précise.

QUELLES APPLICATIONS POSSIBLES ?

Dans ses premiéres applications, la den-
drochronologie a surtout servi a dater des
piéces de bois (poutres, ceuvres d’art...) et
des arbres fossiles en se fondant sur des
séquences de cernes suffisamment uni-
ques pour &tre caractéristiques d'une sé-
quence d’années. C'est 'objet de la den-
droarchéologie qui a permis de dater la
construction de batiments ou l'existence
de foréts aujourd’hui disparues dont té-
moignent des bois fossiles (figure 1). Pour
nos régions, les dendrochronologues ont
identifié des séquences caractéristiques
permettant de remonter a plusieurs mil-
liers d’années. Cette méthodologie permet
aussi la reconstruction du climat passé et
la détection éventuelle de changements
climatiques (dendroclimatologie) ou de
certains événements géologiques (dendro-
géomorphologie).

Dans le domaine forestier, depuis quel-
ques décennies, la dendrochronologie est
plus spécialement étudiée pour détecter
I'influence de facteurs environnementaux,
comme la fertilité ou la disponibilité en

eau du sol, et surtout les variations clima-
tiques, sur la croissance des arbres. C'est
I'objet de la dendroécologie, qui a pour
objectit d’étudier le passé pour compren-
dre le présent, de caractériser les proces-
sus environnementaux qui régissent la
croissance des arbres et des peuplements,
et d’appréhender leurs évolutions futures.
La dendroécologie permet ainsi d’aborder
I'autécologie des essences sous un angle in-
habituel et est spécialement adaptée a I'étu-
de de I'impact potentiel des scénarios de
changements climatiques sur les essences.

’ANALYSE DENDROECOLOGIQUE

Toutefois, l'analyse dendroécologique
n’est pas si simple. Tout d’abord, avant
d’analyserl’impactdes conditionsenviron-
nementales, et en particulier du climat,
sur la largeur de cerne, il importe d’élimi-
ner les effets de 'age et des éclaircies.

L'dge affecte en effet directement la lar-
geur du cerne. Lorsqu’un arbre est jeune,
I'accroissement est vigoureux et assez
soutenu. En vieillissant, 'accroissement
diminue progressivement jusqu’a la mort
de I'atbre {figure 2). La vitalité d'un arbre
et la compétition qu’il subit influencent
aussi fortement son potentiel d’accroisse-
ment et sa réactivité a toute perturbation.
En cas d’éclaircie forte par exemple, les
arbres dominants et sains sont les pre-
miers a profiter de I'apport de lumiére et
du nouvel espace disponible et forment
directement de larges cernes dés I'année
suivante. C’est notamment lexplication
des cernes « en accordéon » bien connus
en taillis-sous-futaie.

Ensuite, ces effets indésirables étant filtrés
par des techniques adéquates (voir plus
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loin, titre « Prétraitement »), il reste une
grande quantité de parameétres écologi-
ques pouvant expliquer les variations de
croissance.

11 est clairement déemontré que la largeur
de cerne est sensible au climat de l'année,

voire de l'année précédente, et particu-
lierement aux épisodes météorologiques
extrémes. Le démarrage de la croissance
d’un arbre est surtout tributaire de I'¢le-
vation de la température. Ainsi, lors d'un
printemps précoce, le débourrement et
donc l'initiation de la croissance débute

I I I I I I I I I I T I
Année: 1900 1800 1700 1600 1500 1400 1300 1200 1100 1000 900 800

Figure 1 — Dendroarchéologie : principe de construction d'une longue série chronologique {(source : labora-

toire de dendrochronologie de 'ULg).

Figure 2 — Effet de Nage sur Ia largeur de cerme d'un méléze du Japon.
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plus tdt que d'habitude. Mais plus tard
dans la saison de végétation, c’est la plu-
viomeétrie qui favorise la croissance tandis
que les températures trop chaudes la limi-
tent. La corrélation entre la température
et la croissance est donc tantdt positive
en début de végetation, tanttt négative
en période estivale (figure 3). C'est en veé-
rité parce qu'il faut considerer simultané-
ment les effets de la chaleur, positive jus-
qu’a un certain point car elle stimule les
processus physiologiques, et de la quan-
tité d’eau disponible pour les arbres, qui
dépend de la réserve hydrique du sol, des
précipitations et de 1'évapotranspiration.
Une période chaude aura donc un impact
différent sur la croissance de 1'atbre selon
qu’elle survienne au printemps quand
les sols sont bien fournis en eau, ou en
été, quand les réserves sont vides et que
la température fait transpirer davantage
les arbres.

Figure 3 — Corrélations entre les femmpératures moyennes wmensuelles

et Vaccroissement en période de végétfation.

Par ailleurs, excepté dans les cas extré-
mes, comme une trés forte chaleur ou une
inondation de longue durée, les facteurs
de vitalité tels que la richesse chimique du
sol, 1'dge et le statut social de 'arbre ou
encore son potentiel génétique, peuvent
moduler jusqu’a un certain point l'effet
d’accidents climatiques. De surcroit, les
differentes essences forestieres ne reagis-
sent pas de la méme maniére.

La caractérisation des conditions station-
nelles (régimes hydrique et trophique,
microclimaty est donc primordiale lors
d’études dendrochronologiques, au méme
titre que l'historique des événements qui
ont pu influencer la croissance de maniére
ponctuelle (défoliations par les insectes,
par exemple) ou plus durable (éclaircies, re-
tombées atmosphériques...). Idéalement, il
faudrait aussi connaitre le potentiel généti-
que des arbres et des peuplements.
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LA DENDROECOLOGIE,
ETAPE PAR ETAPE

Sélection des sites d'étude

La sélection des sites, des peuplements et
des arbres a échantillonner dépend des
objectifs de 1’étude. Il est cependant néces-
saire de se baser sur un nombre minimum
d’arbres (une douzaine généralement) et
d’échantillons (deux voire trois par arbre)
de maniere a éviter toute influence parti-
culi¢re d’ordre génétique, microstationnel
ou accidentel.

Récolte des échantillons

La mesure des largeurs de cerne est réali-
sée sur des échantillons de bois pouvant
prendre la forme de carottes ou de ron-
delles.

Les carottes sont prélevées par forage dans
le tronc a l'aide d'une tariere de Pressler
{manuelle ou motorisée). Le prélevement
s'effectue généralement a cceur (C’est-
a-dire jusqu’a atteindre la moelle) & une
hauteur de 1,3 metre pour que les accrois-
semen ts mesurés puissent étre directement
reliés avec les mesures dendrométriques
habituelles. Un arbre peut étre carotté plu-
sieurs fois dans différentes directions.

Les rondelles sont quant a elles trongon-
nées sur des arbres abattus. L'utilisation
de rondelles facilite la lecture des cernes et
rend les mesures plus siires et plus préci-
ses, mais c"est une technique destructive et
plus lourde que le prélévement de carotte.
La plaie résultant de I'extraction d'une ca-
rotte n’est toutefois pas sans conséquence
pour la qualité du bois, surtout pour les
arbres dont le bois est peu durable comme
le hétre ou I’érable (risque d’apparition de
coeur rouge et de pourrissement).
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Préparation des échantillons

et mesure des cernes

Avant leur mesure, les échantillons sont
préparés de maniere a améliorer la visibi-
lité des cernes. Les carottes sont planées
afin d’augmenter la surface de lecture et
éventuellement poncées. Les rondelles
sont d’abord rabotées, afin d’aplanir la
surface sciée, ensuite séchées et ponceées.

Divers types d’appareils et de logiciels
permettent la mesure des cernes avec une
précision de l'ordre du centiéme de mil-
limeétre : scanneur et analyseur d'image,
banc manuel associ€é a un enregistreur,
systeme vidéo-informatisé, etc.

Pour certaines études, on peut étre ame-
né a mesurer au sein de chaque cerne les

8 Forét Wallonrne n° 116 — janvier/février 2012
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épaisseurs de bois de printemps et d’été,
dont la formation ne suit pas les mémes
processus. Par exemple, en ce qui con-
cerne le chéne, le bois de printemps est
élaboré majoritairement a partir des réser-
ves de l'arbre, dépendant des conditions
climatiques de l'année précédente, alors
que le bois d'été est en relation plus di-
recte avec la saison en cours.

Prétraitement :

interdatation, standardisation

et séries chronologiques mafttresses

Une fois les mesures effectuées, il est né-
cessaire d'attribuer avec certitude a cha-
que cerne son année d’'élaboration. Cette
opération, appelée interdatation, n’est
pas aisee car outre les erreurs de mesu-
res, il peut y avoir des cernes manquants
ou des faux cernes pouvant générer un
décalage d'une ou plusieurs années. Un
cerne mandquant résulte d'une croissance
presque nulle et est donc difficilernent
perceptible. Un faux cerne résulte d'une
variation de croissance intra-annuelle
pouvant étre causée, par exemple, par
une courte sécheresse au cours de la sai-
son de vegetation.

L'interdatation est rendue possible grice
aux anneées dites « caractéristiques » pour
lesquelles on peut observer des conditions
de croissance remarquables. Lors de ces
années, certains facteurs, généralement
climatiques, limitent ou stimulent for-
tement la croissance ; on peut donc les
repérer assez facilement sur chaque série
chronologique et corriger le décalage le
cas écheant. On retiendra, par exemple,
I'année 1976, marquée par une sécheresse
longue et intense, ayant généré une chute
trés importante de l'accroissement sur la
majorité des arbres d’Europe occidentale
(hgure 3).

Fordt Wallonre n° 116 — Janvier/Févriser 2012

Les séries dendrochronologiques résultan-
tes de l'interdatation sont issues de don-
nées brutes : les largeurs de cernes et leur
annee correspondante. L'accroissement
annuel de chaque échantillon de bois in-
tégre donc l'ensemble des facteurs intrin-
seques, sylvicoles et stationnels décrits
précedemment. Cependant, les influences
de ces facteurs peuvent avoir lieu 4 des
échelles de temps ou des fréquences diffé-
tentes (figure 4) :

+ la haute fréquence intégre les variations
annuelles de croissance résultant essen-
tiellement des conditions climatiques
de l'année ou de l'année précédente ;

Table wmici
et enregistiety.
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¢ la movenne fréquence intégre des va-
riations de croissance s'étalant sur
plusieurs années. Ces fluctuations plu-
riannuelles dépendent par exemple du
climat (reprise ditficile aprés une séche-
resse intense), de la sylviculture (lors
d’une forte éclaircie, par exemple) ou de
phénomeénes de dépérissement ;

¢ la basse fréquence intégre les variations
a long terme comme la diminution de
la croissance des arbres due a leur age,
I'évolution générale de la sylviculture, la
pollution atmosphérique, etc.

En fonction des objectifs de I'étude, on
cherche a mettre en évidence certaines
fréquences, qui sont alors considérées
comme le signal a étudier, tandis que les
autres fréquences constituent un « bruit
de fond » 4 éliminer. Cette procédure est
appelée standardisation des séries chro-
nologiques. Par exemple, I'¢tude de I'etfet
des conditions climatiques interannuel-

les (haute fréquence) nécessite d’élimi-

ner l'effet de 1'dge et de la sylviculture
(moyenne fréquence). La standardisation
consiste a ajuster les données brutes (les
largeurs de cerne) par une fonction ma-
thématique qui fournit des valeurs pré-
dites. Le rapport entre les valeurs brutes
et les valeurs prédites fournit un indice
de cerne standardisé dans lequel seul le
signal haute fréquence est conservé et ou
les signaux basses et moyennes fréquen-
ces, entrainant des variations plus ou
moins fortes et durables sur les accroisse-
ments, sont minimisés.

Chaque arbre échantillonné est donc ca-
ractérisé par une série chronologique,
qu’elle soit standardisée ou non. En fai-
sant la movenne de toutes ces chrono-
logies pour un méme site, on obtient la
« chronologie maitresse » (figure 5). C'est
cette derniére, représentant au mieux le
peuplement, qui sera mise en relation

avec les facteurs a étudier. La procédure
d’interdatation et de standardisation, et

Figure 4 — Différentes fréquences de variation de la largeur de cerne au sein d'une série chronologique.

<+- Signal basse fréquence : 50-100 ans

---»

Largeur de cerne observée (Rt) (mm)

\ Z Signal I V VEVE
moyenne | P
fréquence :1 i1 Signal haute
1 | 5-10ans | ' ' fréquence :
> b— 1.3 ans
I

T T T 1 T T T T T 1 T T
P O v 0 0,0 D LY Voo Doy
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UFIe essertce.

Largeur de cerne {mm)

EXNYYFFYY

Figuwe 5 — Séries chronologiques individuelles non standardisées (en ovange) ef série mailvesse non stan-
dardisée (err rouge) pour le peuplement de méléze du Japon de la Séche Céte (Bouillon).

la création de la série « maitresse » per-
mettent donc d'atténuer voire d’eéliminer
'effet des arbres au comportement parti-
culier et toutes erreurs ou aberrations pou-
vant étre générées aux différentes étapes
du processus.

Analyse dendroécologique

proprement dite

La littérature scientifique recele une trés
grande diversité d’analyses selon les ob-
jectifs poursuivis. Généralement, dans
une premiere approche, les largeurs ou
les indices de cerne sont mis en relation
avec les variables écologiques au sein
d'une matrice de corrélation pour met-
tre en évidence les variables qui influen-
cent le plus 'accroissement (corrélation
positive ou négative elevée). Les compa-
raisons interannuelles permettent aussi
de mettre en évidence les années carac-
téristiques : c’est-a-dire celles qui indui-
sent une forte variation de l'indice de
cerne. Ces années sont particulierement

intéressantes 4 considérer car elles sont
souvent chargées d'informations sur la
relation entre le climat et la croissance.
Enfin, on peut aussi modéliser l'effet
combiné des différents facteurs étudiés
sur l‘accroissement.

La suite de larticle presente quelques
exemples d’analyses basiques dans le but
dillustrer les potentialités de l'analyse
dendroécologique par rapport aux ques-
tions treés actuelles de la sylviculture sous
I'influence des changements climatiques.

QUELQUES EXEMPLES DE RESULTATS

Dans le contexte de 1’Accord-cadre de re-
cherche et vulgarisation forestieres, une
analyse prospective a été menée quant
aux potentialités de la technique de den-
drochronologie afin d’affiner les connais-
sances de l'autécologie des essences et de
téviser le Fichier écologique des essences’

Forét Wallonne v° 116 — janvier/feévrier 2012 i1
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et le Guide de boisement!® dans le cadre
des changements climatiques.

L’'objectit de I'étude était de comparer la
sensibilité de trois essences résineuses ma-
jeures de Wallonie, I'épicéa, le douglas et
le méléze du Japon, vis-a-vis des variations
climatiques selon deux niveaux d’exposi-
tion a la sécheresse contrastés.

I1 est a signaler que les résultats qui sont
présentés dans les lignes qui suivent n’ont
qu'une valeur illustrative a I'échelle du
site étudié. Ils recoupent cependant les
connaissances autécologiques actuelles,
qu’ils mettent d’ailleurs clairement en évi-
dence pour les conditions ardennaises.

Matériel d'étude

La « Séche Cbte », qui porte bien son nom,
et son plateau avoisinant (cantonnement
de Bouillon) ont été sélectionnés pour la
diversité des essences résineuses et des
niveaux hydriques des stations, allant du
plateau jusqu’au fond de vallée en passant
par un versant chaud et xérique. Six sites
ont été retenus dans le but de comparer la
réaction de peuplements composés d’épi-
céa, de douglas et de méleze du Japon si-
tués sur deux stations a régime hydrique
contrasté : le plateau et le versant. Le ta-
bleau 1 présente synthétiquement les ca-
ractéristiques des sites, des peuplements
et des stations considérés.

Au sein de chaque site, douze arbres domi-
nants et exempts de tout défaut apparent,
ont été sélectionnés. Les arbres dominants
ont I'avantage d’étre peu influencés par la
compétition et par les interventions syl-
vicoles. De plus, du fait de leur position
confortable, ils sont le plus souvent en
bonne santé et leurs cimes sont directe-
ment exposées aux aléas climatiques (so-

leil, vent, etc.), ce qui fait que leur réaction
est généralement plus marquée que les ar-
bres dominés. Sur chacun des arbres sélec-
tionnés, deux carottes ont &té prélevées a
l'aide d'une tariére de Pressler a 1,3 métre
de hauteur. La largeur des cernes a &t& me-
surée a l'aide d’une table micrométrique
couplée d un binoculaire. Quelques statis-
tiques concernant les accroissements sont
fournies au tableau 2.

Analyse des données

Les données statistiques sur les largeurs de

cerne (tableau 2) apportent déja quelques

informations globales intéressantes :

» 'accroissement des essences individuel-
les est plus faible sur le versant sec que
sur le plateau qui constitue la situation
de référence. Cependant, le douglas
est proportionnellement moins affecté
que les autres essences. Cela se marque
d’ailleurs aussi en termes d’'indices de
fertilité (tableau 1) ;

* l'accroissement du douglas est tou-
jours supérieur a celui des deux autres
essences ;

 le douglas est le moins sensible aux va-
riations climatiques.

Aprés standardisation des séries chro-
nologiques, les indices de cernes ont été
mis en relation avec une série de facteurs
climatiques, souvent repris dans la littée-
rature scientifique, sous forme de tableau
de corrélation (tableau 3). Une analyse
de ces corrélations confirme bien les con-
naissances actuelles sur 1'autécologie des
trois essences. En conditions normales de
plateau :

+ la croissance du méléze du Japon, espé-
ce montagnarde, est surtout atfectée par
les fortes chaleurs estivales (figure 6) ;

» celle de I'épicéa, en plus d’étre aussi
déprimée lors des canicules, est lice a

12 Forét Wallonne n® 116 — janvier/février 2012
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1700 mm

Précipitation annuelle moyenne

Position topographique Versant

Type de sol Gbb (*)2 Gbbfie

Niveau trophique

(selon le Guide de boisement) 1-2

I I A R

29,2

Age (année)

Indice de fertilité (métre) 27,2 32,6 26,8 20,0

Tableau 1 — Caractéristiques des stations et des peuplements sélectionnés.

Tableau 2 — Caractéristiques des largeurs de cernes et sensibilités moyennes.

Plateau Versant

‘ Epicéa ‘Douglas‘ Meleze

Epicéa ‘ Douglas ‘ Meleze

Largeur de cerne moyenne (mm}) 3,58 5,65 3,53 2,86 4,64 2,58
Ecart—type (mm) 1,15 1,27 0,95 0,80 0,84 0,77
Sensibilité moyenne* 0,29 0,16 0,29 0,30 0,19 0,32

* La sensibilité moyenne permet d’évaluer l'intensité de réponse des arbres aux facteurs du mifieu étudiés.
Pius la valeur est proche de zéro plus la répaonse est faible.

la pluviosité durant la saison de végé-
tation ;

e celle du douglas semble assez peu liée
aux conditions du moment, mais réagit
positivement a la disponibilité en eau
au cours de 'année {déficit hydrique cu-
mulé, bilan hydrique de la fin de saison
précédente, nombre de mois secs).

Le tableau 3 montre aussi trés clairement
que sur la station séche de versant, des
réactions parfois positives, parfois négati-
vesapparaissent ou sont exacerbées, quelle
que soit l'essence considérée. Cependant,

Forét Wallonne n® 116 — janvier/février 2012

la corrélation entre 1'accroissement et les
parametres climatiques n’indiquent pas
avec quelle ampleur I'accroissement peut
étre affecté. En effet, le tableau 2 indique
que la sensibilité du douglas aux para-
meétres climatiques est moindre, en dépit
d’une plus forte corrélation.

Pour creuser dans ce sens, l'analyse de
I'année caractéristique 1976, la plus séche
du siécle, permet de caractériser la perte
d’accroissement des différentes essences
(figure 7). Le douglas est le moins affecté,
qu’il se situe en plateau ou en versant,
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Plateau Versant

Epicéa | Douglas | Méléze | Epicéa | Douglas | Méléze

Bilan hydrique cumulé

RO 0,317 0,262 0,163 0,444 0,448 0,184
de mai a juillet

Précipitations d‘avril a juin 0,405 0,089 0,15 0,436 0,42 0,461
Précipitations de mai a juillet 0,298 0,287 0,151 0,421 0,394 0,196
Déficit hydrique cumulé annuel 0,198 0315 0,229 0,315 0,404 0,279

Bilan hydrique cumulé dacit a

octobre de I'année précédente 0,244 0,360 0,23 -0,204 0,393 0,167

Nombre de jours de canicule

(Température supérieure a 30 °C) -0,454 -0, 241 -0.476 -0,482 -0,48 -0,392

Température mayenne des mois

de juillet et aoit -0.19 0119 | 0,302 | 0397 | 0,443 | 0,366

Température moyenne

SRS 0,101 0,067 | 0,183 | 0,199 | 0,483 | -0,232
d’avril a octobre

Evapotranspiration cumulée
de mai a juillet

Indices de De Martanne
cumulés de mai a juillet

20,232 | 0,061 | 0,136 | -6,324 | 0,434 | 0,061

0,205 | 0,256 | 0135 | 0418 | 0,436 0,19

Nombre de mois secs

0267 | 6,329 | 0,245 | 0,265 | -0,328 | -0,317
selon Gaussen

Tableau 3 - Coefficients de corvélation de Pearson et niveaux de significativité entre les indices de crois-
sance standardisés et les facteurs climatiques (en italique - corvélation significative ; en gras : corvélation
hauterent significative).

Figure 6 — Relation entre Je nombre de jours d forte chaleur (fempérature supérieure & 30 °C) ef les indices
de crofssance des trofs essences en situation de plateau.

SITUATION SUR PLATEAL)
1,4
1,2
g 1,0
B
r
8 08
T
E
0,6
u.r“' 1 I I I I 1 | | 1 I 1
0 2 4 ] 8 10 12 14 16 18 20
Nombre de jours ol |a température est supérieure & 30 *C
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alors que les autres essences ont produit
un accroissement deux a trois fois plus fai-
ble que la normale.

Enfin, si I'on peut coupler la dendrochro-
nologie 4 une caractérisation fine des sta-
tions, il est possible d’analyser plus pré-
cisément la relation entre la station et la
croissance. A ce titre, pour la pessiére de
versant, I'analyse a montré que la teneur
en eau du sol en juin et juillet, évaluée par
modele?, explique a elle seule 34 % de la
variabilité de la largeur de cerne (figures 8
et 9).

Pour l'exercice, méme si les résultats n'ont
quune valeur locale, on peut comparer
ces tendances aux indications du Guidede
boisement. En excluant l’épicéa et le me-
léze du Japon en situation de versant en
basse Ardenne, le Guide de boisement est
en accord avec I'impact trés marqué des
sécheresses sur ce type de milieu. Par con-
tre, pour le douglas qui n’est pas fonda-

Figure 7 — Variation de croissance enfre 1971-75 ef 1978

pour les différentes essences selon les sifes.

mentalement atfecté a la fois en termes de
sensibilité et d'impact, I'exclusion est un
diagnostic trop sévere. D'autres méthodes
ont déja demontré par le passé sa bonne
adaptation aux situations « séchardes »1.
On voit aussi qu'd ces faibles altitudes,
comme le signale le Fichier écologique
des essences’, I'épicea n’est pas dans son
optimum, méme sur le plateau.

On peut finalement conclure que les
tendances dégagées localement par cette
étude prospective mettent en évidence
les potentialités du douglas dans le cadre
d'un changement climatique, qui se tra-
duirait par des épisodes chauds et secs en
période de végétation, 1a ou 1'épicéa et le
meleéze montrent clairement leurs limites.

CONCLUSION

La dendrochronologie est un outil bien
adapté a I'autécologie des essences, et en

a trois fois plus faible que la

Année 1976
0
10 ——

Douglas
plateau  versant

20 —
30 ——

plateau

normale.

Méldze
plateau  versant

Epicéa

versant

Variation de croissance (9%)
N
=]
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SITUATION SUR VERSANT

1,4

1.2

1,0 WM

0,8

0,48

Indice de croissance

0,4

0,2 T T T T
0,07 0,09 0,11 0,13

Humnidité du sol en juin et julllet
{matre d'eau par métre de sol d'une profondeur de 40 cm}

0,15 0,17 0,19

Figure & — Relation entve les indices de crofssance et I'hanidité du sol en juin-fuillet pour les stations de

versant.

Figure 9 — Superposition de 'indice de croissance standardisé et de Uindice d'frurmidifé du sol en juinjuiliet

pour Fépicéa de versant, de 1971 d 2005.
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particulier face a la problématique des
changements climatiques. En etfet, il per-
met de mieux comprendre la réponse des
arbres aux aléas climatiques par le biais de
I'accroissement annuel, représenté par la
largeur de cerne. En supposant que le sens
de cette réponse se maintienne dans le fu-
tur, on pourrait alors prévoir la réaction
des arbres et des peuplements selon diffe-

rents scénarios d'évolution climatique et
dans des contextes stationnels variés.

L'analyse a aussi permis d’attirer 1"atten-
tion sur la multitude de parametres qui
influencent la largeur de cerne et dont il
faut parfois filtrer les effets en fonction
des objectifs de I'étude dendroécologique.
Une partie de ces influences, telles que

I1a Forét Wallonne v° 116 — janvier/février 2012
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les attaques biotiques, accidents ponc-
tuels, patrimoine génétique, etc., restera
d’ailleurs souvent inconnue. ]
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7.2 Annexe 2 : Matériel supplémentaire (Latte et al., 2015c)

——— 1.3m (6 trees)
------ 10m (7 trees)
| —— 6m{all trees) K

04

Maowing mean sensitivity

1830 1200 1920 1840 1960 1930 2000

30-year period (center year)

Fig. A Moving mean sensitivities of the basal area increment index chronologies of the TER
site corresponding to three sampling height classes (1.3 m, 10 m, and 6 m) performed in a 30-
year moving window for the period 1860-2011. The trends correspond to the cubic smoothing

splines with a frequency response of 50% at a wavelength of 48 years.
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Moving 30-year correlation
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Fig. B Moving bootstrapped correlation coefficients between the basal area increment index
chronologies of the TER site corresponding to three sampling height classes (1.3 m, 10 m, and
6 m) and the two best climatic variables performed in a 30-year moving window for the
period 1952-2011. TMAX is the mean of the daily maximum temperature from July to
October of the previous year. CWB is the sum of the daily climatic water balance from May

to November of the previous year.
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Comment on Figs Aand B :

The moving mean sensitivities (supplementary material: Fig. A) and moving bootstrapped
correlation coefficients (supplementary material: Fig. B) at the three sampling heights of the
TER site (six trees at 1.3 m, seven trees at 10 m, and all trees at a mean of 6 m; dominant
height = 37.2 m) showed comparable values and similar increasing trends. The bootstrapped
correlation coefficients were consistently slightly higher at 1.3 m, in agreement with Bouriaud
et al. (2005). Growth appeared to be more limited at breast height than higher up the stem,
particularly during dry years. Thus, the temporal trends of the sites for which the sampling

height was >1.3 m might be considered as even more pronounced.

Bouriaud, O., Bréda, N., Dupouey, J.L., Granier, A., 2005. Is ring width a reliable proxy for
stem-biomass increment? A case study in European beech. Canadian Journal of Forest

Research 35, 2920-2933.
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Fig. C Illustration of the cross-dating validation by using the mean reference chronology for

Belgium (Penninckx et al., 1999).
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B Sites < 300m
—e— Sites > 400m

124

30
|

20

Average defoliation (%)
15

10

1995 2000 2005 2010

Fig. D Trends of defoliation from 1994 to 2011 for beech located at lower altitudes (<300 m)

and higher altitudes (>400 m). The numbers close to the points correspond to the sample
depth (number of trees).
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7.3 Annexe 3 : Matériel supplémentaire (Latte et al., 2016a)

Table A. Dendrometric characteristics of the eight beech trees. Mean increments refer to the
period 1918-2012.

Ring-area Height Tree Tree
Tree Number DBH (cm) increment . increment volume .Volume
(cm? yr-1) height (m) (emyr-1)  (m?) 1ncr3ement
(dm® yr-1)
1 39.8 11.8 27.1 27.8 1.88 20.2
2 449 14.9 24.3 24.2 2.08 22.4
3 41.1 12.7 27.8 29.2 1.90 20.6
4 40.7 12.5 24.8 25.3 1.82 19.6
5 39.5 11.5 24.7 25.2 1.54 16.6
6 347 8.9 25.1 25.1 1.51 16.2
7 325 8.0 22.8 23.3 1.22 131
8 50.3 18.6 25.3 25.8 3.15 339

Table B. P-values of the paired t tests of the mean sensitivities (MS) and Gini coefficients
(GC) of the RAI detrended series at the 10 samplings heights (A;—J;). P values: *** < 0.001,
** <0.01,*<0.05and - <0.1.

MS[ Al BI Cl DI EI FI GI HI 11
BI| 0357

clI| 0555 0926

DI| 0219 0482  0.644

EI |0.036 (*) 0.077(-) 0.05(%)  0.28

FI | 0155 0142 0117 0577 0.234

GI | 0247 0454 0453  0.753 0.264 0.819

HI| 0651 0949 0994 0617 0.066(-) 0.062()  0.152

1| 0137 0.027 (% 0.018 (%) 0.021(%) 0.001(**) 0.001 (**) 0.001 (***) 0.001 (***)

J1 [0.097(-) 0.016 (%) 0.015(*) 0.011(*) 0.005(*) 0.002 (**) 0.004 (**) 0.002 (*) 0.521
GC| Al BI Cl DI EI FI GI HI 11
BI | 0367

Cl| 0988  0.449

DI| 0746 0519  0.796

EI| 0354 0556 0224 031

FI | 0326 0583 0.33 0.257 0.786

GI| 0254 0534 0334  0.263 0.976 0.779

HI| 0933 0386 0906 0.631 0076() 0.038(*) 0.031(%)

11 [0.071(-) 0.022 (% 0.071(-) 0.018(%) 0.002(**) 0.002 (*) 0(**)  0.006 (*)

JI [0.044 (%) 0.023 (%) 0.062(-) 0.023(*) 0.016(*) 0.015(*) 0.002 (**) 0.049 (%) 0.792
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Table C. Unusual/extreme weather conditions during previous summer and current spring of

the pointer years (period 1982-2012) based on IRM (2000). Forward slashes indicate ordinary

climatic conditions. Percentages correspond to the mean discrepancy between the RAI

detrended series at breast height (A;) and crown top (J;) (Dya,;,)-

Year Pointer year Discrepancy Previous summer Current spring
Type Al | ]I (%) (June-October) (April-June)
2011 - | - +24 / Very hot and dry
2005 - +24 Very hot /
2004 - +34 Intense heat wave /
| Summer-spring intense
1996 Negative +19 Heat wave drought
1995 0 |- +52 Intense heat wave and
drought
1991 - 10 -30 / but winter storms Hot and dry, and then frost
2000 -0 0 -10 Very hot /
2001 N + |+ ~0 (-1) / [
1994 Positive T 5 ~0 (6) / /
90
85 | 18 4
80 _
75 s
70 ==
65 | -
60 16 4 o
55 — 7
— 50 o i
5 a5 < A
& 40 & 147 7,
35 ”
30 74
25 %
20 12 ,’
15 /
10 - /|
5 - 1 Tree
0 1.0 4 =~ — =~ Mean
I I N I I O O O O O Y
0O 5 10 156 20 25 30 35 40 45 50 PRSI0l BRERR83332
2222222222222 22221 K

Ap (cm)

Calendar

ear

<

Fig. A. Left, illustration of Eq. 1 (Sp = f(Ap); Dagnelie et al. 2013).Right, ratio Sp/Ap over

time. Sp: diameter at stump height (cm). Ap: diameter at breast height (cm).
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Fig. B. Illustration of the ratio of crown length to tree height (Rp, EQ. 2). CRy: crown length
(m). TRy : tree top height (m). Ap: diameter at breast height (cm).

22

2.0

Expansion factor (EF)
\

Calendar year

Fig. C. Expansion factor (EF, in Eq. 3) from 1918 to 2012.
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Fig. D. Computed top and crown base heights of the eight beech trees from 1918 to 2012,

Black dots indicate the crown base heights measured in 2012.
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7.4 Annexe 4 : Matériel supplémentaire (Latte et al., 2016b)

Table S1 Main characteristics of the selected beech forests and

trees. Mean

(minimum—maximum) age and diameter in 2008. In each forest, trees were selected by stands

(Latte et al. 2015a, b, c) or individually (indicated as ‘x”) (Kint et al. 2012; Aertsen et al.

2014). * indicates texture with stone content (> 15%).

Forest name Number Mean age Mean diameter . .
. : Elevation Soil
Ecoregion or location of trees (year) (cm) (m) texture
(points in Figure 1) (of stands)  (min.-max.) (min.-max.)
Lowlands Ravenhof 1(x) 87 54 15 Sand
Lowlands  Buggenhoutbos 2 (x) 141 (141-141) 78 (65-90) 24 Sandy-loam
Lowlands Bulskampveld 3(x) 103 (100-108) 71 (62-86) 27 Sand
Lowlands Wijnendaele 1(x) 105 81 34 Loamy-sand
Loamy-sand
Lowlands Ravels 5() 88 (87-92) 43 (35-52) 38 and sand
Lowlands Bertembos 2 (x) 144 (118-171) 66 (54-79) 61 Loam
Lowlands Polygoonbos 1 (x) 89 (89-89) 52 (52-52) 62 Sandy-loam
Lowlands  Chartreuzebos  5(x)  96(87-105) 65 (59-74) 74~ Sandy-oam
and sand
Sandy-loam
Lowlands Heverleebos 2 (x) 148 (143-153) 61 (57-65) 78 and loamy-
sand
Lowlands Muziekbos 1(x) 109 60 92 Sandy-loam
Lowlands ~ Meerdaalwoud 12(x) 146 (91-186) 70 (56-86) 102 Loam and
sandy-loam
Lowlands  Soignes-Zonién 41 (2+x) 133 (93-174) 68 (48-94) 110 Loam
Lowlands Flobecq 8(1) 93 (87-104) 67 (57-76) 113 Loam
Lowlands Kluisbos 1(x) 88 64 117 Sandy-loam
Uplands Tihange 13 (1) 102 (87-124) 71 (60-84) 239 Loam
Uplands Hestreux 10 (1) 128 (116-132) 62 (51-79) 397 Loam*
Uplands Recogne 12 (1) 175 (162-186) 63 (56-75) 456 Loam*
Fourneau
Uplands Saint-Michel 10 (1) 120 (98-154) 49 (39-62) 484 Loam*
Uplands Nassogne 8(1) 94 (92-95) 43 (34-55) 539 Loam*
Uplands Rocherath 12 (1) 133 (109-153) 62 (53-72) 607 Loam*
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Figure S1 Ring-width low frequency (RWLF, top) and high-frequency variability (HFV,
bottom) according to the tree diameter (left) and the calendar year (right). Grey dots indicate
raw values. Dashed lines indicate mean trends (LOESS).
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Figure S2 Residuals according to tree diameter of the ‘size 4” models (top) and ‘size-time 5’
models (bottom) of ring-width low frequency (RWLF, left) and high-frequency variability
(HFV, right).
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7.5 Annexe 5 : Dendroécologie du hétre en forét de Soignes : Les cernes des
arbres nous renseignent sur les changements récents et futurs (Latte et

al., 2015b)

(page suivante)
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RESUME

La dendroécologie combine la dendrochronologie et
l'ecologie forestiére. Elle a permis d'analyser les cernes
des hétres de la forét de Soignes et de comparer les
tendances dans le contexte plus large des hétraies de
Belgique.

Depuis la fin des années '70, le hétre devient de plus en
plus sensible au climat, surtout en Soignes. L'augmen-
tation de la fréquence et de l'intensité des sécheresses
printaniéres et des canicules ont affecté négativement
la croissance annuelle des hétres. Les prévisions clima-
tigues pour le 21° siécle présage une rapide aggravation.
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Les risques encourus par l'essence aboutissent & de nou-
velles réflexions sur la gestion de la hétraie de Soignes.
Pour les peuplements existants : une sylviculture dyna-
migue avec des éclaircies fortes et fréquentes afin de li-
miter la concurrence pour les ressources et favoriser a
croissance individuelle des arbres. Pour la régénération
des vieilles hétraies : les remplacer par d'autres essences
plus tolérantes ou favoriser le mélange et confiner le
hétre aux surfaces limitées des stations les plus fraiches.
Un risque mesuré pourrait &tre pris en regard du role pa-
trimonial des hétraies cathédrales en Soignes. Toutefois,
ce faciés peut étre obtenu avec d'autres essences.



(Hétre) (Changement climatique ) (Soignes ) 753%

Le contexte de la forét de Soignes
et de son environnement changeant

La forét de Soignes, fruit de la restauration entre-
prise a l'epoque autrichienne (deuxigme meoitié du
18 siecle), a produit un paysage unigque de haute
futaie. D'une productivité exceptionnelle, elle est
quelifiee de « Hétrale cathédrale » et est devenue
emblématique du patrimoine brusxellois. Cependant,
cette forét est fragile en raison du vielllissernent des
arbres et de leur hauteur particuliérement impor-
tante (Jusqu'a 50 metres pour les plus grands arbres)
conjugués a des sols qui ne permettent pas un enraci-
nement optimal (encart 1).

Mais sil'image de la cathédrale qu'évoque la forét de
Solgnes est bien en phase avecl'impression grandiose
quoffrent les majestueux piliers qui soutiennent la
haute canopée de hétre, le concept de stabilité intern-
porelle que T'on associe aux cathédrales ne s'applique
pas. La forét est un étre vivant, un écosystéme en
constante évolution. Tout au long de la vie des hé-
traies que l'on connait aujourd’hui, les changements
ont ete nombreux et varies
+ les retombées atmospheriques (notamment azo-
tees] liees aux activites humaines ont participe a
modifier les proprietés des sols
+ le climat s'est réchauffé, ce qui s'est traduit, depuia
le dernier guart du 202 siecle, par la multiplication
d'¢piscdes caniculaires et de sécheresses [encart 2);
« les arbres ont grandi jusqu’au déséquilibre, deve-
nant de plus en plus sencibles aux tempétes (risque
de chablis) ;
les futaies ont vieilli s'approchant de 'age critique
de leur sénescence et de leur effondrement™ ;
la sylviculture trés conservatrice, qui a tenu les hé-
traies excessivement denses et sombres au cours
du 20¢ siecle, est devenue plus dynamique dans les
jeunes peuplerments.

.

-

Aucours du 21¢ siecle, des changements vont encore
survenir. Parmi ceux-ci, le changement climatique,
qui est déja en cours (encart 2), aura, selon toutes les
prévisions, un des impacts les plus importants. Pour
synthetiser les evolutians les plus probables, on peut
retenir des travaux du GIEC quelques tendances ma-
nifestes pour la Belgique®! dont les conséquences
exactes sur les écosystémes forestiers restent encore
floues:
+ une augmentation dela température movyenne an-
nuellede 2 a 4 °C impliquant un allongement de la
période de vegétation ;

* Lorsque les arbres approchent leur limite de longévité, les vieilies
hétrates entrent dans une phase de sénescence qui aboutit en
quelques décennies & leffondrement du peuplement.
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= une augmentation de la température moyenne es-
tivalede 3 3 4 °C, avec des extrémes plus accentues
se tfraduisant par une nette augmentation de la fre-
guence et de l'intensité des canicules ;

= une trés légére augmentation des précipitations
annuelles, mais avec une repartition saisonniére
plus contrastée, plus élevées en hiver (de l'ordre de
+ 20 %) et plus faibles en été (de lordre de - 16 %) ;

» des précipitations plus intenses et violentes, et
donc espacées par des épisodes de secheresse plus
MATQUES ;

+ une plus grande fréguence d'accidents climatiques
cornme les orages violents et les tempétes.

Parmi ces paramétres, c'est surtout l'augmentation
de latempérature associee au changement du regime
des précipitations en periode de végétation qui de-
vralent avolr un irmpact significatit sur le hétre. En
effet, durant la plus grande partie du 20¢ siécle, 1a hé-
trale de Solgnes a pousse dans des conditions de term-
pérature (douce) et d'humidité (constante) favorables.
Cependant, une augrmentation de la température
moyenne en période de végéetation de l'ordre de 3 °C
placerait le hétre de Soignes en dehors de sa zone de
tolérance a lachaleur et 4 la secheresse (figure 1). Dés
lors, comment la hétraie de Soignes va-t-elle réagir a
ces nouvelles conditions climatiques 7 Quelle adapta-
tion de la gestion doit-on envisager 7

La sensibilité du hétre au climat
abordée par les largeurs de cernes

Plusieurs indicateurs permettent d'analyser la re-
lation entre l'arbre et son environnement, notam-
ment: (1) la présence/absence de lespéce, qui se
congoit 4 I'échelle de grands territoires, par exemple
sous la forme de modeles de niche ; (2) la productivi-
té& des peuplements, en relation avec les caractéris-
tigues écologiques plus locales (topographie, sol, etc) ;
(3) 1a croissance annuelle, que l'on peut estimer par
la largeur de cerne (dendrochronolegie) ; ou encore
(4) I'etat de santé des arbres, que l'on évalue classi-
quement a partir de 1'état du houppier (défoliation,
perte de branches, etc) Awec une échelle de temps
et d'espace qui lul est propre, chaque Indicateur ap-
porte une information specifigue quant a I'impact des
changements environnementaux sur la dynamique
des ecosysternes forestiers.

Dans cette étude, nous avons abordé leffet de ces
changements sur la croissance du hétre via l'ap-
proche dendroecologique, qui combine la dendro-
chronologie (mesure et datation des largeurs des
cernes annuels) 4 l'écologie forestiere!®™ La forét
de Soignes a &té placée dans le contexte écologique
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Encart 1. Problematique de la forét de Soignes en bref

Plus de détails dans l'article de CLAESSENS et al. « Quel avenir pour la « hétraie cathédrale » de Soignes ? Bases de
réflexion pour une prise de décision » paru dans Forét Wallonne n® 120",0

Sol riche mais difficilement accessible

Dans leur grande majorité, les sols de Soignes com-
portent un obstacle a l'enracinement vers 40 a 80 cm
de profondeur : le fragipan® Ce limon tassé et compact
d'origine périglaciaire agit a la maniére d'une dalle im-
perméable d'une épaisseur d'environ 1 métre, compor-
tant néanmoins quelques fissures qui permettent aux
racines de rejoindre les horizons les plus profonds.

En surface, au dessus de ce fragipan, les sols sont tassés
par les anciennes pratiques d'exploitation forestiére at
la divagation du public dans les sous-bois?. Le hétre est
particuliérement sensible au tassemeant mais si son en-
racinement surmonte ces difficultés et arrive 3 pénétrer
sous le fragipan (au deld de 1,5 métre), il a acces a des
horizons comportant de grandes réserves hydrigues et
minéraless,

Une hétraie vieillissante

Les faciés les plus majestueux de la hétraie cathédrale
sont constitués de trés vieux arbres (160 a 220 ans)
fragilisés face aux attaques biotiques (champignons,
maladies et ravageurs) et abiotiques, notamment les

Productivité exceptionnelle
mais risque de chablis

La forét de Soignes est une hétraie d'une productivité
et d'une hauteur exceptionnelles (10 m3/hafan et 40 a
50 métres a maturité). Elle est constituée en parcelles
de haute futaie, faite d'arbres élancés au fiit majes-
tleux. Mais la hauteur atteinte par les arbres les prédis-
pose aux chablis!2e,

-{;fr et

Sol tassé

temnpétes et canicules. Ces aléas peuvent étre a l'origine
de chablis et de pertes de vitalité, voire de dépérisse-
ments, et conduire a l'effondrement prograssif des peu-
plements les plus vieux.

ZPQ rte do Wialitsdu Tl

Si les arbres de la forét de Soignes sont si majestueLy, c'est en grande partie grace a des conditions climatiques fa-
vorables au hétre. Cependant, par rapport aux tolérances écologigues de l'espéce, ces conditions sont aussi limites,
proches de 'excés de chaleur et du mangue d'eau (figure 1). Ces effets néfastes ont pu jusqu'a un certain point étre
compensés par l'importante réserve hydrigue du sol.
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de l'ensemble des hétraies belges, depuis la Flandre
jusqu'au plateau ardennais. Un important jeudedon-
nées comportant les séries dendrochronologiques de
284 hétres {encart 3) {ssues de recherches réalisées
par la KU Leuven®®, 'ULBY® et 'ULg - Gembloux
Agro-Bio Tech™? 3 été rassemblé Les arbres ont
éte distribués en deux zones bioclimatiques® et trois
groupes d'arbres. La zone atlantique comprend deux
groupes: les hétres de la forét de Soignes (99 arbres,
dont 15 issus du bois de Hal, sur sol limeoneux mais
sans fragipan) et les autres hétres du Nord du sillon
Sarmbre et Meuse (100 arbres, en majorité sur dessols
sablonneux ou sableux moins fertiles). La zone sub-
montagnarde est reprézentée par un ssul groupe qui
comporte 87 arbres d'Ardenne et d'Ardenne condru-
zienne. Toutes ces données ont été récoltées selon les
standards de l'analyse dendrochronelogiquel®,

Au départ des largeurs de cerne de ces hétres, nous

avons analvsé:

+ la tendance générale de la croissance annuelle au
cours du temps, principalement influencée par des
changements temporels opérant sur les moven et
long termes (réchaufferment climatique, évolution
des pratiques svlvicoles, retornbées atmosphé-
riques, etc.):

» la wvariabilité interannuelle de la croissance en
identifiant les années marquantes (¢ années ca-
ractéristiques »). Excepté dans le cas d'événements
particuliers (fainée importante, forte éclafrcie, etel),
cette wvariabilité est largement dépendante des
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conditions climatiques de l'année en cours, voire de
l'année précédente ;

+ I'évolution de la sensibilité de l'accrofssement avec
l'age (vieillissernent des arbres) et au cours du
temps {essentiellement causée par le changement
climatique);

« les paramétres climatiques qui influencent le plus
la largeur de cerne.

A partirdes résultata de ces analyses, nous avons émis
quelques considérations sur la maniére d'adapter la
gestion de la hétraie de Soignes au défi climatique.

Résultats

Tendance générale de la croissance des hétres

au cours du 20= sigcle

Globalement, la tendance générale de l'accroisse-
ment du hétre, toutes stations confondues, montre
une augmentation au cours du milieu du 20 sigcle,
puis une diminution récente depuis 'annége 1974, qui
constitue une année charniére (figure 2.

Aléchelle de 'Europe, la phase d'augmentation a été
attribuée aux effets positifs du réchauffement clirma-
tique (températures plus douces et allongement de
la péricde de végétation), des retombées atmosphé-

* Les valeurs cimatigues movennes de og8 detllx Zones blocima-
tiques sont lustrées a la figure 1.

Figure 1. Aire bioclimatique du hétre en Europe at localisation du climat en Soignes (Zone atlantique) et A Libramont
(Ardenne, zone submontagnarde). La flache rouge indigue la probable évolution du climat en Soignes au cours du
Z1esiécle. La couleur des points indigue une altitude croissante du rouge au bleu.
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riques azotées (fertilisation) et d'une sylviculture plus
dynamigue. La phase de diminution n'a été mise en
gvidence que réecemment. Elle résulterait en grande
partie de l'augmentation dela fréquence et de l'inten-
sité des vagues de chaleur et des épisodes de séche-
ressett 2 En provoquant un deséquilibre edaphique,
l'excés de deépdts azotés aurait pu aussi contribuer a
cette diminution®

Ensuite, une analyse plus fine, qui distincte les trois
groupes, a été menée. Puisque pour un arbre donne,
l'accroissement diminue naturellement avec ldge
(encart 3.2) et la circonférence, une difficulté ma-
jeure apparait lorsque l'on souhaite iscler et carac-
tériser les effets des changements environnermen-
taux au cours du ternps. Dans ce cas, l'accroissermnent
peut &tre transformeé par une technique particuliére
(Regional Curve Standardisation ou RCS) qui a pour
finalité de créer une courbe régionale représentant
l'accroissement de l'arbre moyen ayant une circonfé-
rence constante durant la periode de ternps considé-
rée (1900-2008). Pour chague groupe, cet accroisse-
ment moven est ensuite exprimé en pourcentage de
la situation movenne en 1900, de maniére a pouvoir
comparer les tendances des trois groupes (figure 3).

Pour les groupes «Submontagnard» et « Hors
Soignes » on observe une phase d'augmentation de
croissance a partir des annees 20 suivie d'une phase
de diminution & partir des annees '©0-70. Pour le
groupe de Soignes, l'augmentation est nettement
meins marquee, mais la diminution est plus tardive
(4 partir des années ‘90).

Le cornportement particulier en forét de Soignes peut
probablermnent sexpliquer par un niveau de fertilité
plus élevél qui amortit 'effet des changements, com-
bine & une sylviculture plus conservatrice quiailleurs
en zone atlantique.

Variabilité interannuelle

de la croissance des hétres

Les courbes RCS permettent de caractériser les
changements 4 movyen et long termes mais ne nous
renseignent pas sur la variation interannuelle de
l'accroissement, qui, dans le cas du hétre, est essen-
tiellernent guidée par les variations interannuelles
duclimat. Au départ des indices de cerne (encart 3.2),
l'approche des « années caractéristiques » a permis de
mettre en évidence les annees pour lesquelles l'ac-
croissement a été remarquable pour une majorité des
arbres considérés (= 50 %). Une année caractéristique
est négative si l'accroissement est particuliérerment
faible et positive s'il est particulierement fort (par
rapport & la movenne sur 5 années, l'année considé-
rée étant centrale).

Pour Solgnes, nous avons identifié 1936, 1958 et
1988 comrme années de forte croissance, et 1922,
1948, 1976, 1986, 1990, 1994 et 2004 comime annees
de croissance reduite (figure 4). Ces dernieres sont
toutes en lien direct avec un climat exceptionnel
lors de 'année en cours ou de l'année précédente :
canicule, sécheresse, tempéte, etc? 12 Elles sont
aussi largement concentrées dans le dernier tiers de
la periode 1900-2008, de telle sorte qu'elles peuvent
&tre tenues responsables, au moins pour partie, de
la phase de diminution globale de croissance obser-
vée lors des dernieres décennies (figure 3). Le signal
est identique quelles que solent les classes d'age
considérées.

En comparant les indices de cernes des trois groupes,
on remarque que, depuis la fin des annees 70, la va-
riabilité interannuelle a fortement augmenté et sest
synchronisée & I'échelle de la Belgique, traduisant un
comportement de plus en plus sernblable des hétres
des différents sites sous l'influence accrue des aleas
climatigques.

Figure 2. Accroissement radial moyen des 286 arbres du jeu de données.
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Encart 2. Le climat de Soignes, ses variations
et son évolution au cours du temps

Evolution du climat moyen en forét de Soignes durant les 20° et 21° siécles
Altitude : 128 m

Début du 20° siécle Actuel Fin du 21° siecle
1881-1910 | 9,2 °C | 722 mm 1984-2013 | 10,7 °C | 873 mm 2061-2090 | 13,5 °C | 748 mm
{moyennes sur30 ans) (moyennes sur30ans) {selon les modéles du GIEC)
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Variations interannuelles
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Encart 3. Description du jeu de données
dendrochronologiques

1. Carte des sites ol les hétres ont été préleves

Sites de la zone atlantigue

(Solgnes non compris) 35 sites

O Sites de Soignes 286 arbres

Sites submontagnards -
9 s 121 ans en moyenne (36 a 212 ans)

2. Exemple d’une série dendrochronologique

En haut : évolution de la largeur de cerne au cours de la vie courbe de tendance). La standardisation permet d'extraire
d'un arbre du site de Willerieken (forét de Saignes) depuis des données brutes la variation annuelle, souvent considé-

1855 jusqu'a 2011 avec surimposition d'une courbe de ten- rée comme le « signal climatigue ». Notre jeu de données
dance. En bas : indice de cerne de ce méme arbre obtenu est composé de 286 séries élémentaires de ce type, d'une
par standardisation (rapport entre la largeur de cerne et la longueur variant de 25 3 205 ans.
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3. Représentation schématique du jeu de données et sa répartition en trois groupes

Chague ligne représente l'evolution de 'age d'un arbre au leur dge. Le rectangle gris illustre la classe d'age sélection-
cours du temps. Le rectangle vert illustre la période de temps néa (arbres adultes) pour lanalysa de ['évolution de la sen-
sélectionnée pour l'analyse de la sensibilité des arbres selon sibilité au cours du temps.
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- = = = Moins de 75 % des arbres

Atlantique Soignes
83 arbres
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Figure 3. Tendance générale de la croissance radiale das hatres de 1900 4 2008 (courbes RCS).
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Figure 4. Indices de cerne et années caractéristiques pour les trois groupas de hétres (en vert : années positives ; en

rouge : annéas négatives).

La wvariation interannuelle peut aussi étre étudies
par l'intermédiaire de la sensibilité moyvenne, qui
mesure le taux de variation entre deux accroisse-
merts consecutifs. Cette sensibilité a éte calculée au
départ des indices de cerne, afin de maximiser l'ex-
pression du signal climatique, sur une fenétre mo-
bile de 30 ans pour chague arbre. Afin de dissocier
les effets de I'dge et des changements environne-
mentaux (au cours du temps) sur la sensibilité, nous
avons sous-echantillonné le jeu de donnees. Leffet de
I'dge a été mis en évidence a partir dun sous-échan-
tillon base sur la période de temps 1976-2013 (en-
cart 3.3 : cadre vert), et l'effet des changerments en-
vironnementaux a eteé mis en évidence & partir dun

sous-échantillon basé sur la classe dage 90-120 ans
{arbres adultes ; encart 3.3: cadre gris). Ces deux
sous-echantillonnages ont ete definis de maniere a
englober le plus grand nombre d'arbres possible tout
en étant représentatif de la variabilité au sein des
trois groupes d'arbres.

Pour les trois groupes, la sensibilité des arbres
augrmente avec 'age (figure 5). En Ardenne, la sen-
sibilité culmine vers 150 ans et diminue ensuite.
Laugmentation de la sensibilité avec 1'age est un
phénomene connu. Par contre, la diminution de
la sensibilité des plus vieux arbres peut étre as-
sociée 4 une perte de vitalité qui se traduirait par
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Période 1976-2013
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Figure 5. Evolution de la sensibilitd des arbres en fonction de leur dge (période 1976-2013).

Figure 6. Evolution de la sensibilité moyenne des arbres adultes (90-120 ans) au cours du 20° sigcle. En forBt de
Soignes, la sensibilité a fortement augmenté a partir des années 70,
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Figure 7. Illustration par modélisation des effets combinés de I'dge et des changements environnementaux sur la
sensibilit2 moyenne. En forét de Soignes, la sensibilité est davantage lige aux changements environnementaux gu'au
vieillissement.
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un accroissement moins réactif aux variations des
conditions de milieu. Dans la zone atlantique, cette
hypothése peut sans doute aussi s'appliquer, mais le
nombre d'arbres de plus de 150 ans est insuffisant
pour le verifier.

La sensibilité des arbres adultes (?0-120 ans) de 1a fo-
rét de Soignes a trés fortement augmenté depuis la
fin des années 70 (figure 6. Par contre, en Ardenne,
la sensibilité, plus élevée dés le départ, est restée re-
lativernent stable.

Une approche par modélisation permet de distinguer
l'effet de I'dge et de celui des changements environ-
nementaux au départ de l'ensemble du jeu de don-
nées et pour les trois groupes (figure 7). Ce modéle
montre qu'en forét de Soignes, l'augmentation de la
sensibilité due au vieillissement est inferieure a celle
causée par les changements environnernentaux.

Impact du climat en forét de Soignes

La mise en relation des indices de cerne avec les
données météorclogiques™ de la station de Uccle
{cumuls des précipitations, températures minimales
et maximales) disponibles depuis 1880 a permis
d'identifier les parameétres climatiques, mensuels et
pluri-mensuels, qui expliquent le mieux les varia-
tions interannuelles de 1a croissance des arbres de la
forét de Soignes.

On a pu constater que le pouvoir prédictif du climat
a fortement augmenté au cours du 20¢ siecle. Globa-
lement, avant 1976, l'accroissernent a été essentiel-
lement influence par le climat de l'année en cours,

* Méthode « Partial Least Square » (PLS™12
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en particulier par le mangue d'eau au printemps et
I'exces de chaleur en juin. Aprés 1974, l'influence de
ces parameétres climatiques a fortement augmente, et
celui des canicules durant I'été de l'annee precédente
est devenu prépondérant.

Les précipitations printaniéres (de marsa maij assurent
une bonne hurmidité du sol et de lair, favorisant la
croissance 4 un moment crucial. En effet, jusqu'a 80 %
de Taccroissement annuel du hétre est réalisé entre
avril et juin. Leffet négatif des canicules en &té (cu-
mul des temperatures supérieures a 25 °C en juillet et
aout) sexprime 'année suivante. Durant l'ete, lorsque
la croissance faiblit, les arbres commencent a accurnu-
ler les réserves. En cas de stress marqué, le mangue de
réserves, utilisées pour le débourrerment et I'expansion
des feuilles, pénalise 'accroissernent au printemps sui-
vant. Deplus, les fortes chaleurs en été peuvent induire
des fainées qui, lorsquielles sont massives, accentuent
davantage l'épuisement des réserves™? Les effets
physiclogiques des stress hydrigues et therrniques sont
plus amplernent décrits al'encart 4.

Pour la périnde 1976-2013, les precipitations printa-
nieres et les canicules en eté de 'annee precédente ex-
pliquent a elles seules presque un tiers de la variation
delindice de cerne (figure 8) et jusqu'a 50 % & partir de
1920, debut de la diminution de croissance en Soignes

(figure 3). Ces mémes parameétres climatiques ont déja
été Identifies en Wallonie™ 2 et en Flandre®.

Syntheése

En Belgique, jusqu’a la fin des années 70, le réchauf-
ferent progressit du climat genéral et les retombees
atrnosphérigues azotées ont progressivernent favori-
se la croissance des hétres, mais d'une maniére moins

Figure 8. Variation de l'indice de cerne selon la chaleur estivale de l'année précédente (a gauche) et les précipita-
tions du printemps (& droite). La couleur des points seuligne la valeur de lindice de cerne (période 1976-2013).
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importante en Scignes en raison de particularités sta-
tionnelles et sylvicoles. Cependant, depuis quelgues
décennies, l'accroissement du hétre devient de plus
en plus sensible au climat, particulidrement en zone
atlantique et surtout en Scignes. Laugmentation de
la fréquence et de l'intensité des sécheresses prin-
taniéres et des canicules affecte négativerment la
crofssance annuelle deg arbres. De surcroit, ces stress
répétés finissent & moven terme par réduire la crois-
sance globale des arbres.

Jusqu'a présent, aucun seuil critique mettant directe-
ment les arbres en danger n'a été atteint, de telle sorte
quon a toujours pu obzerver un rétablizeement de la
crofszance lors des années favorables, plus hurmides et
moing chaudes. Malheureusement, pour le 21= sidgcle,
les prévisions climatiques ne sont pas a l'avantage du
hétre. Laugmentation de la fréquence et de l'intensité
des canicules va manifestement multiplier les années
difficiles (figure ), tandis que des déficits hydriques
extrémes, jamais atteints dans I'histoire de la hétraie
de Scignes, vont =e manifester t&t ou tard (encart 2).
Atteindront-ils des valeurs létales ?

En regard de ce risque, l'augmentation naturelle de
la sensibilité des arbres au cours de leur vigillizse-
ment n'est qu'anecdotique. Les jeunes arbres actuels
de la forét de Soignes sont dé&ja plus sensibles au cli-
rmat actuel que les vieux arbres ne 'étaient durant
le milizu du sigcle passé. On ohserve donc que la
croiszance du hétre de Soignes répend 4 de nouvelles
contraintes climatiques et quun déséquilibre g'opére
progressivement.

Par contre, en Ardenne, le niveau de productivi-
té des hétraies a toujours été moindre (de l'ordre
de Sm%hasan au lieu de 10 m¥ha‘an en forét de
Soignes), notamment du fait d'une période de végé-
tation plus courte, et de 2 °C moins chaude, et de sols
moins profonds et plus pauvres. Malgré un climat
meine stressant, la sensibilité des arbres v a toujours
été plus élevée, probablermnent en raison de la plus
faible réserve en eau du sol qui g8puise plus rapide-
ment au cours du printemnps. LArdenne est donc un
contexte sylvicole et écologique différent qui conduit
& un autre équilibre entre la hétraie et son environ-
nement, mais les hétres v manifestent tout de méme
globalement les mémes changerments.

Qu'en retenir pour la gestion
de la forét de Soignes 7

A Theure ot des pans entiers de la hétraie cathédrale
se rapprochent dangereusement d'un Age critique et
doivent &tre régénérés, il v a lieu de =2 poser la ques-
tion du bien fondé de continuer a cultiver le hétre
de maniére aussi généralizée en futaies pures. Les
résultats de I'étude dendroécologique aboutissent a
de nouvelles réflexions sur la gestion de la hétraie de
Soignes.

Pour les peuplements existants

Bien qu'ils sofent de plus en plus zensibles au climat
et qu'en maoyvenne leur crojszance tend a dirninuer,
les peuplements actuels retrouvent rapidement un
bon niveau de croissance aprés les épisocdes clima-

Figure 9. Augmentation de la fréquence et de l'intensité des stress induits par le changement climatique (exemple

de la chaleur estivale) (d'aprés Mevn et alls).
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tiques stressants. Ils ne semblent donc pas particu-
lierement menacés dans l'immeéediat, méme si, selon
les données de I'Observatoire Wallon de la Santé des
Foréts, le niveau de défoliation augmente 1égérement
depuls une décennie

Il convient toutefois doffrir & ces arbres les meil-
leures conditions de croissance possible pour quiils
surmoentent au mieux les périodes de stress 4 venir,
que l'on =ait incisifs. Une sylviculture dynamique,
faite d'éclaircies fortes et fréquentes correspond le
mieux a cet objectif. En effet, elle permet de :

» limiter la concurrence entre arbres, chacun dis-
posant dés lors de plus grandes ressources en eau,
nutriments et lurniére pour se developper en pleine
vigueur ef mieux résister aux stress de tout genre;

» dyvnamiser la croissance individuelle des arbres,
menant 4 une exploitation plus hative darbres
moins hauts, ce gui lirnite la durée d'exposition des
arbres aux risques en général (durée de vie plus
courte), et en particulier au risque de chablis lors
des tempétes (arbres moins hauts) (figure 10).

En paralléle, les arbres les plus vigoureux ne presen-
tant pas de défoliation sont a favoriser car il est pro-

bable quiils possedent des prédispositions génetiques
a mieux surmonter les stresst Leur descendance
pourrait donc étre d'un grand Intérét,

Régénération des vieilles hétraies

cathédrales de Soignes : avec ou sans hétre ?

Par contre, la régénération des vieilles « hétrales ca-
thédrales » doit senvisager dans une réflexion a plus
long terme. En effet, les hétres que l'on planterait au-
jourd'hui seraient adultes vers 2115, et si l'on reprodui-
sait les « cathédrales » a l'identique, elles ne se refor-
meraient qu'a partir de 2150 ! Dés la fin du 21° siécle,
on peut prevolr gue des événements de sécheresse et
de canicule d'intensité encore jamais rencontrée se
manifesteront. Sur base des projections disponibles,
le climat deviendra probablement incompatible avec
le bon développement du hétre, dautant plus, sl est
cultivé sous la forme d'une « hétraie cathédrale » Lors
des nouvelles plantations, il n'est donc pag prudent
d'encore miser exclusivernent sur le hétre en forét de
Soignes. Clest la notion de « recul raisonné »*. Dans
un premier ternps, une série d'autres especes plus to-
lérantes, comme par exemple le chéne sessile et le til-
leul & petites feuilles®, pourraient le remplacer, voire
le soutenir en mélange. En effet, favoriser le mélange
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Figure 10. Evolution du risque de chablis selon U&ge et le stade sylvicole de la hétrale de Soisnes en cas de vents

depassant 120 km/h (d'aprés TIMAL et VANWINSBERGHE™).

est une des recomrmandations rmajeures de l'adaptation
de la gestion forestiére au changement climatique qui
permet 4 la fols de diluer les risques, qui sont différents
dune essence a l'autre, et de profiter des interactions
bénéfiques entre essences en matiére d'accés aux res-
sources, de dynamique de régenération et de biodiver-
giteet, dans le cas qui nous occupe, en matiére de santé
des foréts. Dans une forét mélangée, le hétre devrait
alors étre confiné aux stations qui lul conviennent le
mieux, cormme les vallons ou les versants frais®. La re-
cherche de la meilleure adéquation essence-station est
aussi 'un des piliers de l'adaptation des foréts au chan-
gement climatique.

Conclusion

5i T'on revient au cas de 'emblématique « hétraie ca-
thédrale » 2 la lumiere des résultats de la recherche,
il faut donc bien se résoudre & ne plus l'envisager qu'a
partir des hétraies en place. Et cette option comporte
aussi, malgre tout, des risques non negligeables, en
particulier concernant les chablis. Les previsions cli-
rmatiques laissent en effet supposer une augmenta-
tion de la fréquence des tempétes au cours du siécle.

En raison de considérations patrirnoniales, un risque
raisonne pourrait neanmaeins étre pris pour tenter
de la reproduire & partir de nouvelles plantations,
sur des surfaces limitees et seulement dans les sta-
tions les plus adéquates. Ce majestueux facies peut
toutefols étre obtenu avec dautres essences mieux
adaptées au climat futur. Ainsi, méme si le passe
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nous a offert un patrimoine exceptionnel, c'est dés &
present qu'il faut innover, faire des choix de politique
forestiere, en réponse aux évidents changements qui
sont en train de s'opérer, tout en tenant compte du
contexte socio-éconormique si particulier de la forét
de Soignes. m
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P L'analyse des cernes de 286 hétres répartis dans
35 sites en Belgique permet de comparer ['évolution
de la croissance et de la sensibilité climatique en
Soignes avec les autres régians.

P A partir des années ‘70, des changements marqués
ont eu lieu, principalement sous l'influence accrue
du climat.

P> vu l'avolution du climat, une sylviculture dynamigue
est préconisée pour les peuplements en place. A
terme la transformation est nécessaire,

P Lo faciés « cathédrale » peut étre maintenu avec un
risque mesuré et sur des surfaces limitées, ou obte-
nu avec d'autres essences.
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