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Résumé 
 

Les arbres, enracinés au sol, adaptent leur développement à leur environnement fluctuant et en 

particulier aux conditions mécaniques imposées en permanence par le vent. Les tempêtes des 

dernières décennies ont mis en lumière le rôle majeur, pour la survie à long-terme des arbres, 

du processus d’acclimatation aux contraintes mécaniques dues au vent. Au premier ordre, le 

vent exerce principalement des efforts de flexion répétés sur les branches et tiges des arbres 

qui tendent à osciller pendant les épisodes venteux. Ces flexions entrainent une modification 

de la croissance des arbres en hauteur, en diamètre ou au niveau du système racinaire mais 

également la formation d’un bois à l’anatomie et aux propriétés particulières ; lequel est 

désigné par le terme « bois de flexion ». Au cours de ces travaux de thèse, nous avons 

développé des dispositifs expérimentaux originaux nous permettant, d’une part, d’appliquer 

des traitements de flexions unidirectionnelles répétées sur des tiges de jeunes peupliers, en 

contrôlant l’amplitude des déformations appliquées à la tige, et d’autre part, de contrôler 

différents niveaux de stress hydrique. Les suivis de croissance pendant une saison de 

végétation complète ont montré que l’acclimatation mécanique des arbres est un processus 

qui, bien que très couteux en matière de construction de biomasse, s’avère primordial et se 

met en place même lors de conditions de stress hydrique sévère. De plus, nous avons pu 

démontrer que l’augmentation de biomasse liée à cette acclimatation s’effectue 

principalement dans les zones où les déformations tissulaires sont les plus fortes ; conduisant 

ainsi à des géométries de sections particulières qui accroissent considérablement la rigidité de 

flexion des tiges. Une modélisation mécanique par éléments finis a aussi permis de révéler 

que ces configurations issues de l’acclimatation conduisent à une meilleure répartition des 

contraintes mécaniques, en abaissant en particulier l’intensité des contraintes maximales de 

compression subies par le bois. Afin de descendre dans les échelles spatiales, nous avons 

développé des outils et des méthodes de caractérisation originaux qui ont permis de mesurer, 

au niveau tissulaire, l’impact des différents types de sollicitations (compression et/ou traction 

répétées), engendrées au cours d’une flexion de tige, sur les propriétés hydrauliques et 

mécaniques du bois vert ; tant du point de vue des propriétés usuelles (comportement 

élastique, conduction hydraulique) que du point de vue des fonctions de sécurité (rupture, 

sensibilité à la cavitation, …). Nous avons alors pu mettre en évidence le comportement 

singulier du bois formé sous sollicitations de compressions répétées qui montre en particulier 

une nette augmentation de sa capacité à subir des déformations importantes avec un 

endommagement très réduit. L’ensemble des résultats expérimentaux et de modélisation aux 

échelles tissulaires comme de l’organe entier, indique que les acclimatations de la croissance 

secondaire et des propriétés intrinsèques du matériau bois procurent un bénéfice mécanique 

pour la pérennité de l’arbre dans son environnement venteux fluctuant. 

 

Mots-clefs : acclimatation – bois vert – comportement mécanique – propriétés hydrauliques – 

thigmomorphogénèse – flexion de tiges – expérimentations - modélisation   
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Abstract 
 

Trees, anchored in the ground, adjust their development to their fluctuating environment and 

particularly to the mechanical conditions daily imposed by wind. Storms of last decades 

enlightened that acclimation of trees to mechanical stresses due to wind is a vital requirement 

for their long-term survival. Wind mainly leads to repeated bending of the branches and stems 

of trees that swing during windy events. These bending cause a modulation of trees growth in 

height, in diameter or at the level of the root system but also imply the formation of a wood 

with specific anatomy and properties; this wood was defined as “Flexure wood”. In our work, 

we developed original experimental setups in order to apply a treatment of repeated 

unidirectional bending to the stem of young poplars, while controlling the magnitude of the 

strains applied to the stem. The setup controlled different levels of hydric stress too. The 

monitoring of the growth during a growing season showed that the mechanical acclimation is 

a process that, although costly in terms of biomass construction, turns out to be essential and 

takes place even under severe hydric stress. Besides, we demonstrated that the increase of 

biomass, linked to this acclimation, is mainly provided in the areas where tissue strains are the 

highest; leading to specific cross-section geometries that considerably increase the stem 

bending rigidity. A mechanical modelling using Finite Elements also enlightens that these 

configurations, due to acclimation, lead to a better distribution of mechanical stresses, 

especially by decreasing the intensity of maximal compressive stresses endured by wood. In 

order to investigate the microscopic scale, original experimental devices were developed at 

the tissue scale to measure the effect of different mechanical stresses (repeated compression 

and/or tension), applied by stem bending, on the hydraulic and mechanical properties of green 

wood; as much in terms of usual properties (elastic behaviour, hydraulic conduction) as in 

terms of security functions (rupture, sensibility to cavitation, …). Thus, we enlighten the 

specific behaviour of wood formed under repeated compressive stresses that shows a 

significant increase of its ability to withstand high levels of strains with a very reduced 

damaging. The whole experimental and modelling results, as much at the tissue scale as at the 

tree scale, points out that the acclimations of secondary growth and wood properties provide a 

mechanical benefit for tree sustainability in its fluctuating windy environment.  

 

Key words: acclimation – green wood – mechanical behaviour – hydraulic properties – 

thigmomorphogenesis – stem bending – experiments – modelling  
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Figure 66: Les étapes de la mesure de vulnérabilité à la cavitation. (a) Centrifugation de 

l’échantillon, (b) Scan par microtomographie à rayons X, (c) Projection 2D de la tige et (d) 

coupe transversale après reconstruction 3D. TFW représente le bois formé sous sollicitations 

de traction, CFW celui formé sous sollicitations de compression et N celui formé en zone 

neutre. ..................................................................................................................................... 144 

Figure 67: Protocole du traitement des images issues de la microtomographie à rayons X. 

L’analyse est réalisée par segmentation des images à l’aide du logiciel ImageJ. TFW 

représente le bois formé sous sollicitations de traction, CFW celui formé sous sollicitations de 

compression et N celui formé en zone neutre. ....................................................................... 145 

Figure 68: Exemple de courbe de vulnérabilité. P50 et P90 représentent les pressions pour 

lesquelles le bois a perdu 50% et 90% de sa capacité à conduire la sève brute. Le paramètre s 

est la pente de la courbe de vulnérabilité au point P50. Il renseigne sur la largeur de la gamme 

des tensions auxquelles les vaisseaux sont les plus sensibles. ............................................... 146 

Figure 69: Impact des flexions asymétriques sur la conductivité hydraulique du bois 

(campagne 2016). (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis 

asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) 

les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de 

compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui 

formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre 

i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même 

arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les 

barres d’erreur donnent les écartypes. .................................................................................... 147 

Figure 70: Impact des flexions asymétriques sur le paramètre P50 du bois. (T) représente les 

arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis 
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les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre 

le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les 

histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes.
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compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui 

formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre 

i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même 

arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les 

barres d’erreur donnent les écartypes. .................................................................................... 152 

Figure 73: Cartographie aux rayons X de la propagation de l'embolie gazeuse. (a) 
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(points noirs) à différents niveaux de tension. TFW représente le bois formé sous sollicitations 

de traction et CFW celui formé sous sollicitations de compression. ..................................... 153 

Figure 74: Echantillonnage des échantillons au sein de la tige. (a, b) Plan d’échantillonnage 

des segments de tige et (c) Position des allumettes au sein de chaque segment de tige (cas des 

arbres fléchis). TFW représente le bois formé sous sollicitations de traction et CFW celui 

formé sous sollicitations de compression. .............................................................................. 155 

Figure 75: Usinage des allumettes de bois vert. (a) Plan d’échantillonnage dans le plan 

transversal, (b) dégauchissage permettant d’obtenir une section rectangulaire de la planchette 
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successifs, (d) mise aux dimensions finales des allumettes (2x2 mm²). TFW représente le bois 

formé sous sollicitations de traction et CFW celui formé sous sollicitations de compression.
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Introduction 
 

L’arbre est une structure vivante plus ou moins élancée se développant dans un 

environnement aux conditions environnementales fluctuantes. Ces changements de conditions 

de croissance s’accompagnent de modulations du développement de l’arbre. On dit alors que 

l’arbre s’acclimate ; c’est-à-dire qu’il met en place un fonctionnement physiologique adéquat 

qui lui permet de faire face et de survivre dans son nouvel environnement. Le développement 

des organes ainsi que la structure interne des tissus qui les composent sont alors modifiés. Les 

impacts de conditions de croissance particulières comme les restrictions d’eau, les carences en 

nutriments, les hausses de température sont étudiées depuis de nombreuses années. Or, on 

peut constater étonnamment que, malgré sa présence sur l’ensemble du globe et ses très 

grandes fluctuations, qu’elles soient spatiales ou temporelles, le vent n’est toujours pas 

considéré comme un facteur majeur pouvant influencer la croissance des arbres. Pourtant, on 

sait maintenant depuis quelques années que l’arbre soumis au vent module fortement le 

développement de son architecture globale ainsi que la structure du matériau bois à l’échelle 

tissulaire. Le matériau bois, formant le tronc et les branches, assure trois fonctions vitales 

principales de l’arbre : le soutien mécanique de l’individu, la conduction hydraulique de la 

sève brute des racines jusqu’aux feuilles et le stockage des réserves. Dans un contexte de 

changement climatique où les conditions de vent vont être rapidement modifiées, la 

compréhension des mécanismes et des capacités d’acclimatation de l’arbre vis-à-vis des 

sollicitations mécaniques extérieures, comme le vent, est essentielle afin de pouvoir donner 

aux sylviculteurs et aux sélectionneurs les clefs pour mieux adapter leur gestion des forêts. 

Chez de nombreuses espèces, gymnospermes comme angiospermes, des travaux de recherche 

ont montré que les sollicitations mécaniques dues au vent modifiaient significativement les 

processus de croissance primaire et secondaire de l’arbre ainsi que l’anatomie et les propriétés 

du bois : ce phénomène d’acclimatation de l’arbre aux sollicitations mécaniques a été défini 

comme la thigmomorphogénèse (Jaffe 1973). Le bois formé sous ces sollicitations 

mécaniques (principalement des flexions) a été nommé « flexure wood » (ou « bois de 

flexion ») (Telewski 1989) et se distingue par une anatomie et des propriétés fonctionnelles 

différentes du bois dit « normal » ; c’est-à-dire différent des arbres protégés de toute 

stimulation mécanique. En reproduisant l’effet du vent par des flexions de tige, quelques 

travaux ont caractérisé l’effet de la thigmomorphogénèse sur les propriétés de ce bois 

particulier. Cependant, ces études très qualitatives ne contrôlaient pas l’intensité des stimuli 

qui étaient appliqués.  

Enfin, ce processus d’acclimatation, observé principalement en matière de modulation de la 

croissance, n’a jamais été confronté à d’autres perturbations environnementales. En 

particulier, les restrictions de ressource en eau, qui sont connues pour fortement affecter la 

croissance à la baisse. De nouveau, pris dans un contexte de changements climatiques, on peut 

se demander si l’arbre soumis à un fort stress hydrique pourra garder, intacte ou amoindrie, sa 

capacité d’acclimatation mécanique qui lui permet d’assurer la pérennité de sa structure. 
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Dans ce contexte, mes travaux de thèse font suite à la thèse de Jeanne Roignant, réalisée au 

laboratoire PIAF, sur l’impact des flexions répétées sur l’anatomie du bois. Ils visent à 

répondre principalement à trois grandes questions autour de l’acclimatation mécanique de 

l’arbre à des flexions répétées de tige : 

1/ Des conditions de restriction en eau, facteur limitant de la photosynthèse et de la 

croissance, peuvent-elles bloquer partiellement, voire complètement, le processus 

d’acclimatation mécanique au contraire connu comme impliquant une augmentation forte de 

la croissance secondaire ? 

2/ L’impact de sollicitations répétées de compression et de traction, sollicitations élémentaires 

de la flexion, sur le processus de formation du bois se traduit-il sur les propriétés hydrauliques 

et mécaniques du bois ; propriétés assurant les fonctions principales de l’arbre à savoir la 

conduction de la sève brute et le support mécanique de l’arbre ? Autour de cette question se 

pose celle d’éventuels trade-off entre les fonctions du bois, i.e. l’acclimatation mécanique se 

fait-elle au détriment des fonctions hydrauliques ? 

3/ L’ensemble des modulations de croissance, de formation du bois et de propriétés du 

matériau bois apporte-t-il à l’arbre un bénéfice dans le contexte de la pérennité mécanique de 

sa structure dans un environnement venteux fluctuant ? 

Ce manuscrit se propose donc de montrer comment, par une approche mêlant 

expérimentations et modélisation mécanique, nous avons traité ces trois questions qui ont 

nécessité des investigations à différentes échelles spatiales. Pour cela, nous avons soumis des 

jeunes clones de peupliers à des stress environnementaux contrôlés en serre pendant une 

saison complète de végétation afin de pouvoir suivre leur croissance et in fine, récolter le bois 

formé dans ces conditions particulières. Puis, nous avons développé des outils originaux afin, 

entre autre, de mesurer des propriétés physiques du bois vert à une échelle tissulaire ; données 

assez rares dans la littérature. 

Ce manuscrit se compose de trois chapitres. Au vu de l’interdisciplinarité de notre sujet, 

mêlant mécanique, hydraulique et anatomie, le premier chapitre s’attache à rappeler les bases 

de ces disciplines nécessaires à notre étude. Cet état de l’art se divise en trois parties : la 

première consiste à donner les bases de l’anatomie du bois, chez gymnospermes et 

angiospermes, au travers de différentes échelles anatomiques. Ensuite, une description des 

propriétés hydrauliques et mécaniques de base du bois vert dans l’arbre (théorie et méthodes 

de caractérisation) est présentée. Enfin, la troisième partie de cette synthèse s’attache à 

présenter l’état des connaissances concernant les effets des flexions répétées et du stress 

hydrique sur la formation et les propriétés mécaniques du bois. 

Les méthodes et les résultats de mes travaux de thèse sont ensuite répartis dans les deux 

chapitres suivants.  

Le chapitre 2 est organisé en trois parties ; la première rapporte les connaissances acquises 

autour de l’effet des traitements de flexions répétées associées ou non à un stress hydrique sur 

la croissance des arbres et leur allocation de biomasse. La deuxième partie se consacre à la 
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caractérisation des propriétés physiques et mécaniques à l’échelle de la tige des arbres soumis 

aux flexions répétées : infradensité, rigidité de flexion, module d’élasticité, module de 

rupture... La dernière partie de ce chapitre est une approche de modélisation mécanique qui 

permet d’explorer, à l’échelle de la tige, la question du fort bénéfice mécanique de la 

modulation particulière de la géométrie de la section de tige.  

Le dernier chapitre se concentre sur l’échelle tissulaire à savoir l’acclimatation des propriétés 

hydrauliques et mécaniques du bois vert formé sous les deux sollicitations mécaniques de 

base que sont les efforts de compression et les efforts de traction. Nos investigations abordent 

autant les fonctions usuelles (soutien mécanique, conduction hydraulique) que les fonctions 

de sécurités (rupture mécanique, sensibilité à la cavitation) du bois vert dans l’arbre. 

L’ensemble de nos résultats est ensuite analysé pour discuter du bénéfice mécanique de 

l’acclimatation des arbres à des contraintes mécaniques environnementales.  
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L’arbre est un organisme vivant divisé en deux parties : une structure souterraine et une 

structure aérienne. Les racines, partie souterraine, assurent l’absorption d’eau et de minéraux 

et l’ancrage mécanique de l’arbre au sol. La structure aérienne est composée du tronc et du 

houppier (branches et feuilles) (Wiedenhoeft 2010).Tout au long de sa vie, cette structure 

vivante élabore un matériau cellulaire complexe, le bois, lui permettant, via les propriétés de 

ce dernier, d’assurer ses trois principales fonctions vitales : 

- Le soutien mécanique c’est-à-dire la capacité de l’arbre à « tenir debout » dans son 

environnement. 

- La conduction de la sève brute dans sa tige des racines jusqu’aux feuilles. 

- Le stockage des réserves et la défense faces aux agressions extérieures 

(champignons, insectes …).(Dejardin et al. 2010; Keller 1994; Pratt et al. 2008; 

Wiedenhoeft 2010) 

I/ L’anatomie du bois 

I-1/ Echelle macroscopique 

I-1-1/ La croissance de l’arbre 

 

Les arbres ont deux types de croissance : la croissance primaire qui permet la création et 

l’allongement de ses axes, et la croissance secondaire qui permet l’augmentation du diamètre 

des axes ainsi créés.(Thibaut et al. 2001) 

La croissance primaire de l’arbre est assurée grâce à des tissus cellulaires spécialisés dans la 

croissance situés au niveau des bourgeons terminaux. Ces tissus sont nommés méristèmes 

primaires ou apex. Par un processus de divisions et expansions cellulaires, principalement 

longitudinales, le méristème primaire conduit à la formation d’un xylème primaire qui conduit 

à l’allongement de l’axe (Robert and Catesson 1990).  

Cette croissance primaire est suivie de la mise en place d’un méristème secondaire à la 

périphérie des axes qui va permettre leur croissance en largeur grâce à deux méristèmes 

secondaires : le cambium et le phellogène.  

Le cambium, également appelé assise génératrice libéro-ligneuse, par un processus de 

divisions, expansions et différentiations cellulaires, est responsable de la formation du xylème 

secondaire, ou bois, vers l’intérieur du tronc et du liber, ou phloème secondaire, vers 

l’extérieur (Keller 1994; Wiedenhoeft 2010).  

A l’échelle d’une tige, le xylème se divise en deux zones : l’aubier et le duramen. L’aubier est 

le bois fonctionnel de l’arbre. Il est le bois récemment formé par le cambium dans lequel les 

cellules de parenchyme radial sont vivantes. Il est responsable de la conduction de sève brute 

des racines jusqu’aux feuilles, du stockage des réserves ainsi que du support mécanique de 

l’arbre.  Le duramen, ou « bois de cœur », quant à lui, est situé au centre de la tige. Il est donc 

le bois le plus ancien dans lequel toutes les cellules sont mortes. Dans cette zone, suite à un 
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processus de vieillissement, le bois subit des transformations biochimiques qui peuvent 

conduire à la synthèse de substances de préservation comme des tannins qui lui confèrent une 

durabilité face à d’éventuelles agressions biotiques. Ses cellules ne participent plus à la 

conduction de l’eau vers les feuilles. Toutefois, ce bois conserve un rôle de soutien mécanique 

de l’arbre. Enfin, il est à noter que pour certaines essences, le duramen et l’aubier peuvent 

montrer des couleurs différentes, souvent lié à la présence de tannins. Concernant les arbres 

en régions tempérées, il est possible d’observer, sur les sections transverses du xylème, des 

anneaux concentriques appelés cernes annuels issus de l’activité saisonnière du cambium. Un 

cerne annuel est constitué (du centre vers l’écorce) du « bois initial », ou « bois de 

printemps », et du « bois final », ou « bois d’été » (Keller 1994; Wiedenhoeft 2010).  

Le cambium produit également vers l’extérieur de la tige le phloème secondaire. Il forme le 

tissu cellulaire au travers duquel la sève élaborée est conduite des feuilles jusqu’aux différents 

organes en croissance de l’arbre. La sève élaborée contient le sucre produit par photosynthèse 

au niveau des feuilles (Wiedenhoeft 2010). 

Enfin, la croissance secondaire est également assurée par le phellogène ou assise génératrice 

subéro-phellodermique. Il s’agit d’une couche de cellules qui assure la formation, vers 

l’intérieur, du phelloderme (tissu de réserve) et, vers l’extérieur, du suber ou liège (rôle de 

protection de l’arbre). 

Pour résumer, la section transversale de l’arbre se compose de la manière suivante (en partant 

du centre de la tige vers l’extérieur, (cf. Figure 1)) :  

- La moelle, issue de la croissance primaire,  

- Le duramen, bois non fonctionnel, 

- L’aubier, bois fonctionnel remplissant les trois fonctions vitales de l’arbre que sont 

le soutien mécanique, la conduction hydraulique et le stockage de réserves.  

- Le cambium, méristème générateur du xylème et du phloème 

- Le phloème ou liber, tissu conducteur de sève élaborée 

- Le phelloderme, tissu de réserve 

- Le phellogène, méristème générateur du phelloderme et du suber 

- Le suber qui joue un rôle de protection contre d’éventuels stress biotiques 

(attaques de champignons, insectes, etc.) et abiotiques (rôle d’isolant thermique, de 

protection contre les chocs, etc…) 
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Le processus de formation du bois, par création de couches annuelles concentriques, engendre 

une première anisotropie à l’échelle tissulaire entre les directions radiale et tangentielle. Cette 

notion d’anisotropie sera détaillée dans la partie II-2/ Propriétés mécaniques. 

Nous nous attacherons dorénavant uniquement au xylème que nous appellerons bois. 

 

I-1-2/ Le plan ligneux 

 

Les différents processus de croissance de l’arbre font du bois un matériau à la structure très 

orientée. Ainsi, on distingue trois directions orthogonales de référence du bois (cf. Figure 2) : 

- La direction longitudinale (L) représente l’axe principal du tronc et définit ainsi, le 

plan transverse qui lui est orthogonal 

- La direction tangentielle (T) qui, dans le plan transverse, correspond à la direction 

tangente aux cernes annuels 

- La direction radiale (R), qui, dans le plan transverse, suit la direction de la moelle à 

l’écorce. 

Ces directions principales permettent de définir les trois plans de référence du bois : le plan 

transversal (RT) formé par les directions radiale et tangentielle, le plan radial (LR) orienté par 

les directions longitudinale et radiale et le plan tangentiel (LT) défini par les directions 

longitudinale et tangentielle. L’organisation tissulaire et cellulaire du bois dans ces trois plans 

de référence forme le plan ligneux, caractéristique génétique, qui différentie les essences entre 

elles. (Keller 1994).  

 

Figure 1 : Coupe de tronc. On distingue le cambium situé entre le xylème et le 

liber. (Sirtin 2012). 
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Le plan transverse (RT) correspond à la section du tronc après découpe de l’arbre 

perpendiculairement par rapport à son axe. Ce plan renseigne sur les structures anatomiques et 

leur modification suivant les directions radiale et tangentielle. On peut facilement y observer 

la largeur des cernes, les différents types de tissus ou les diamètres des cellules. Toutefois, ce 

plan ne permet aucune description des variations structurelles le long de l’axe longitudinal du 

tronc (Wiedenhoeft 2010). 

De même, le plan radial (LR) s’étend de la moelle à l’écorce et est parallèle à l’axe du tronc. 

Il donne des informations sur les variations de structure dans les directions longitudinale et 

radiale mais ne renseigne pas sur les caractéristiques du bois en tangentiel (Wiedenhoeft 

2010). 

Le plan tangentiel (LT), correspondant au plan tangent aux cernes de croissance, renseigne 

uniquement sur les caractéristiques du bois dans la direction tangentielle le long de l’axe du 

tronc (Wiedenhoeft 2010). 

Ces bases sur la structure du bois à l’échelle du tronc ayant été faites, nous allons maintenant 

nous focaliser sur la structure cellulaire d’un cerne de croissance. 

 

I-1-3/ Les cellules constitutives du bois 

 

Comme nous l’avons vu dans la partie précédente, la formation des cellules du xylème 

consiste en la production de nouvelles cellules à partir des cellules cambiales et en leur 

Figure 2 : Les trois plans de référence formant le plan ligneux (Moutee 2006). R, T, L 

correspondent aux axes radial, tangentiel et longitudinal et permettent de former les plans de 

référence du bois : transverse (RT), radial (LR) et tangentiel (LT) 
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différentiation en cellules matures fonctionnelles. Cette formation peut être divisée en cinq 

étapes majeures (Rathgeber et al. 2016) : 

- La division d’une cellule cambiale mère en deux cellules filles. 

- L’élargissement de ces cellules 

- La création de la paroi secondaire par dépôt de cellulose et d’hémicellulose 

- L’imprégnation de la paroi cellulaire par les lignines 

- la mort de la cellule 

Ce processus de division cellulaire crée des files radiales de cellules (voir Figure 3) c’est-à-

dire un alignement des cellules du xylème dans la direction radiale du plan ligneux. Cette 

organisation est à l’origine d’une forte anisotropie entre les directions radiale et tangentielle à 

l’échelle tissulaire. 

 

Ces cellules, une fois matures, assurent les fonctions vitales de l’arbre énoncées 

précédemment. Toutefois la nature de ces cellules diffère selon le groupe auquel appartient 

l’arbre : gymnosperme ou angiosperme.  

 

Figure 3 : Développement des cellules à partir du cambium (Rathgeber et al. 2016). 
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I-1-3-1/ Les gymnospermes 

 

Les gymnospermes (famille dans laquelle on trouve essentiellement les conifères) sont définis 

comme des plantes dont l’ovule puis les graines sont portés par des pièces foliaires groupées 

sur un rameau fertile. Les gymnospermes ont un plan ligneux simple puisqu’ils ne possèdent 

que deux types de cellules : les trachéides et les cellules de parenchyme (Figure 4).  

 

Les trachéides sont des cellules allongées orientées majoritairement suivant la direction 

longitudinale. Sur le plan ligneux des résineux (Figure 4), elles apparaissent comme des tubes 

à section rectangulaire, rondes ou hexagonales. Elles assurent le double rôle de conduction 

hydraulique de la sève brute et de soutien mécanique de l’arbre. Ces deux fonctions seront 

explicitées dans la partie suivante II/. Sur le plan transversal, on peut observer que les 

caractéristiques géométriques de diamètre des cellules et d’épaisseur de leurs parois varient 

considérablement (Figure 5) (Wiedenhoeft 2010). En particulier, au cours d’une saison de 

croissance, lors du passage du bois initial (formé au printemps) au bois final (formé en été), 

on observe une diminution de la taille des cellules couplée à une augmentation de l’épaisseur 

de leur paroi (Cuny et al. 2014). Les trachéides, représentant 90% du volume, sont les 

principales composantes du bois des résineux (Wiedenhoeft 2010). 

 

Figure 4 : Plan ligneux d'un gymnosperme (Berger 2012). 
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Les cellules de parenchyme sont majoritairement orientées dans le sens radial. Dans certaines 

essences de résineux, on peut trouver des cellules de parenchyme axiales mais elles ne 

représentent que 1% du volume du bois. Sur le plan ligneux, elles prennent la forme de 

cylindres à section rectangulaire et forment des réseaux radiaux appelés rayons ligneux. Elles 

assurent la troisième fonction vitale du bois c’est-à-dire la synthèse, le stockage et le transport 

latéral des réserves. A l’intersection des cellules de parenchyme et des trachéides, on observe 

des ouvertures permettant de connecter les réseaux axial et radial (Keller 1994; Wiedenhoeft 

2010). 

 

I-1-3-2/ Les angiospermes 

 

A l’inverse des gymnospermes, les angiospermes ou feuillus sont des végétaux dont les 

organes reproducteurs sont regroupés dans la fleur et dont les graines fécondées sont présentes 

à l’intérieur d’un fruit. Leur structure cellulaire est plus complexe que celle des 

gymnospermes. En effet, le bois des feuillus est plus hétérogène : le système longitudinal est 

constitué de fibres trachéides, de vaisseaux et de parenchymes axiaux. Dans la direction 

radiale, on trouve comme chez les résineux des cellules de parenchyme qui forment les rayons 

ligneux. De plus, contrairement aux résineux, les feuillus possèdent des cellules de taille et de 

forme très variables (Wiedenhoeft 2010).  

 

 

 

Figure 5 : Coupe transversale d'un épicéa (J.C Mosnier). 

Mosnier). 
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Avant de décrire les différentes cellules énoncées ci-dessus, il convient de s’attacher aux trois 

groupes principaux de bois dans lesquels se classent les feuillus (Keller 1994) : 

- Le bois à « zone initiale poreuse »  comporte de gros vaisseaux principalement 

localisés dans le bois initial et dont le diamètre est nettement plus important que 

les petits vaisseaux du bois final. On retrouve dans ce groupe le chêne, le 

châtaignier, le frêne, etc. (Figure 7A). 

- Le bois à « pores diffus » ou « homogène » : les vaisseaux sont répartis de manière 

assez uniforme dans le cerne de croissance et leur diamètre est quasi-identique que 

ce soit dans le bois initial ou dans le bois final. Le hêtre, le peuplier sont classés 

dans ce groupe (Figure 7B). 

- Le bois à « zone semi-poreuse » : la taille des vaisseaux est identique le long du 

cerne d’accroissement. Toutefois, concernant leur distribution, les vaisseaux sont 

plus abondants dans le bois initial. On y retrouve par exemple le peuplier ou le 

noyer (Figure 7C). 

Figure 6 : Plan ligneux d'un angiosperme (Berger 2012). 
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Nous allons maintenant nous attacher aux cellules constitutives du bois des feuillus dont la 

structure est plus hétérogène. 

Les fibres trachéides sont des cellules allongées et orientées dans la direction longitudinale du 

bois. Elles sont plus courtes que les trachéides des résineux mais sont généralement deux à 

dix fois plus longues que les éléments de vaisseaux. L’épaisseur de leur paroi est le facteur 

déterminant de la densité et de la rigidité du bois de feuillus. Elle est variable selon l’essence 

de feuillus : parois fines pour les peupliers, les tilleuls et parois plus épaisses chez le chêne ou 

le robinier. Ces cellules ont pour principale fonction d’assurer le soutien mécanique de 

l’arbre.(Wiedenhoeft 2010) 

Les vaisseaux, qui peuvent atteindre plusieurs mètres de longueur, sont constitués d’une 

succession de cellules nommées éléments de vaisseaux. Ces cellules sont orientées dans le 

sens longitudinal et sont des cellules spécialisées dans le transport d’eau. Ainsi ce sont ces 

cellules qui assurent la fonction hydraulique de l’arbre de conduction de la sève brute des 

racines vers les feuilles (ce phénomène est décrit dans la partie II-1/Propriétés hydrauliques). 

La conduction longitudinale de la sève brute entre les éléments de vaisseaux est possible 

grâce à des perforations présentes à leur interface. Les vaisseaux sont également connectés 

entre eux par des ponctuations (Keller 1994; Wiedenhoeft 2010). 

Les parenchymes axiaux ont la même géométrie et la même fonction que chez les résineux. 

Cependant, la différence avec les résineux provient de l’abondance et de la spécificité de ces 

cellules dans le bois. 

Enfin, suivant l’axe radial du bois, on trouve des rayons ligneux formés par des cellules de 

parenchyme radiales similaires à celle des résineux (Wiedenhoeft 2010). Les cellules de 

parenchyme, comme chez les résineux, assurent la troisième fonction principale de l’arbre à 

savoir le stockage des réserves et la défense vis-à-vis des champignons, insectes… . 

Ces différentes orientations des cellules constitutives du bois engendrent la seconde 

anisotropie du bois : l’anisotropie longitudinale-radiale. 

Cette brève description de la structure tissulaire du bois faite, nous allons maintenant nous 

concentrer sur la structure de la paroi cellulaire. 

Figure 7 : Coupes anatomiques de bois d’angiospermes. (A) Bois à zone initiale poreuse (J.C Mosnier); (B) Bois à pores diffus 

(J.C Mosnier); (C) Bois à zone semi-poreuse (Dejardin et al. 2010). 
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I-2/ Echelle cellulaire 

 

I-2-1/ L’organisation de la paroi cellulaire 

 

La paroi des cellules est un matériau composite multicouches (Dlouha 2009; Guitard 1987). 

Ces différentes couches constitutives sont les suivantes (de l’extérieur vers le centre, cf. 

Figure 8) : 

- La lamelle moyenne constituée majoritairement de pectines et de lignines. Elle 

permet l’adhésion des cellules entre elles pour former le tissu cellulaire. 

- La paroi primaire, première couche créée au cours du développement de la cellule. 

Elle est caractérisée par l’arrangement aléatoire des microfibrilles de cellulose qui 

la constituent. 

- La paroi secondaire est caractérisée par une organisation structurée des 

microfibrilles de cellulose. Cette paroi se décompose en trois sous-couches : S1, 

S2 et S3. La couche S1 est une couche fine d’épaisseur comprise entre 0.1 et 0.3 

micromètres. Les microfibrilles qui la constituent sont disposées en hélices 

d’orientation variable et alternée dont l’angle qu’elles forment avec la direction 

longitudinale (AMF : angle des microfibrilles) varie de 60° à 80° (Keller 1994). La 

couche S2 est la plus épaisse puisqu’elle représente 75% à 85% de l’épaisseur 

totale de la paroi secondaire. Elle possède une organisation dense de microfibrilles 

disposées en hélice dont l’angle (AMF) est de l’ordre de 10°à 30°. Cet angle a un 

impact fort sur les propriétés mécaniques du bois. La couche S3 est plus fine, 

environ 0.1 micromètre, et est caractérisée par un AMF compris entre 60° et 

90°(Dlouha 2009). 

Figure 8 : Les différentes couches constitutives de la paroi cellulaire (Dlouha 2009). 
P correspond à la paroi primaire de la fibre et M à sa lamelle moyenne. Les couches 

S1, S2 et S3 forment la paroi secondaire de la fibre. 
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I-2-2/ Les constituants chimiques de la paroi cellulaire 

 

Le bois est constitué de deux groupes de substances chimiques : les substances 

macromoléculaires de la paroi cellulaire, composants présents abondamment dans toutes les 

essences de bois, et les substances de faible poids moléculaire plus spécifiques à certaines 

essences. Nous nous attarderons ici seulement aux macromolécules constitutives de la paroi 

cellulaire. Les trois principaux polymères constituants la paroi cellulaire sont la cellulose, 

l’hémicellulose et la lignine (Haluk 1994; Keller 1994). 

La cellulose est une constante quel que soit l’essence de bois (chez les résineux et les 

feuillus). Elle fait partie, avec l’hémicellulose, des polysaccharides qui constituent 65 à 75% 

du bois et à elle seule constitue approximativement 50% du bois (résineux et feuillus) (Keller 

1994). Elle est une structure supramoléculaire caractérisée par un arrangement très ordonné et 

compacte de ses molécules. Cette structure forme les microfibrilles constitutives des 

différentes couches pariétales (Haluk 1994). 

Le deuxième polysaccharide est l’hémicellulose. Ce sont des polymères étroitement liés avec 

la cellulose dans la paroi cellulaire. Elles constituent des chaines moléculaires plus courtes 

que celles de la cellulose. Les hémicelluloses sont plus présentes chez les feuillus que chez les 

résineux (Keller 1994). 

Le troisième composant majoritaire de la paroi est la lignine, ou les lignines, présente dans le 

bois dans des proportions du même ordre de grandeur que les hémicelluloses. Toutefois, la 

teneur en lignine est plus importante chez les résineux que chez les feuillus. La lignine est une 

substance macromoléculaire amorphe fortement localisée dans la lamelle moyenne. Elle est 

créée à la fin du développement cellulaire et est intégrée dans les parois par interpénétration 

dans les fibrilles de cellulose (Keller 1994). 

Figure 9 : Distribution des polymères principaux du bois dans les différentes 

couches pariétales d'après Panshin et Zeuw (Panshin 1970). M représente la lamelle 

moyenne, P la paroi primaire et (S1, S2, S3) les couches de la paroi secondaire. 
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La répartition de ces polymères dans les couches pariétales est hétérogène (voir Figure 9). En 

effet, la cellulose constitue majoritairement la paroi secondaire (en particulier les couches S2 

et S3). La teneur en cellulose est maximale au niveau de la couche S2. Concernant les 

hémicelluloses, leur teneur augmente légèrement entre la partie externe et interne de la paroi. 

La lignine est fortement présente dans les couches externes de la cellule (lamelle moyenne et 

paroi primaire) mais sa teneur diminue plus on se dirige vers la face interne de la paroi (Navi 

and Heger 2005c). 

Au sein de la paroi cellulaire, les microfibrilles de cellulose jouent le rôle d’armature et les 

hémicelluloses et la lignine constituent la matrice contenant cette armature. 

Enfin, les substances mineures du bois sont constituées majoritairement par l’amidon et la 

pectine. On les retrouve essentiellement dans le cambium et l’écorce interne (phloème) et 

elles ne constituent seulement que 1% des cellules de parenchyme du bois (Keller 1994). 

  

Les parties précédentes ont permis de souligner les différences interspécifiques du bois 

suivant s’il appartient aux gymnospermes ou aux angiospermes : la complexité de la structure 

cellulaire (simple pour les résineux et hétérogène pour les feuillus), la spécialisation des 

cellules, la dimension et la fréquence des cellules sur un cerne. Cependant, ces caractères 

anatomiques sont modulés par les conditions de croissance des arbres : disponibilité en eau, 

vent, ensoleillement, température, contraintes mécaniques, etc.  

 

La partie ci-dessous traite du cas particulier mais très commun de l’impact de la réorientation 

de l’axe du tronc ou de branches sur le bois formé : en effet, pour arriver à moduler 

l’orientation de ses axes, l’arbre développe un bois particulier appelé « bois de réaction ». Les 

modifications anatomiques liées à la sècheresse et au vent seront traitées dans la partie III/. 

 

 

Figure 10 : Facteurs déterminant la formation du bois (B.Niez). 
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I-3/ Le bois de réaction 

 

Le bois de réaction a été défini par l’IAWA (International Association of Wood Anatomists) 

comme un bois aux caractéristiques anatomiques distinctes du bois « normal » et formé dans 

des parties particulières de tiges penchées ou coudées et dans les branches. Ils existent deux 

types de bois de réaction : le bois de compression dans le cas des gymnospermes et le bois de 

tension chez les angiospermes (Gardiner et al. 2014; Jourez 1997). Le bois de réaction 

participe aux mouvements de réorientation ou de maintien en position d’équilibre de l’axe du 

tronc ou de la branche (Jourez 1997). Ces mouvements peuvent avoir plusieurs origines : la 

recherche de la lumière (phototropisme) ou la recherche de la verticalité du tronc 

(gravitropisme) … . 

 

I-3-1/ Le bois de compression 

 

Chez les gymnospermes, le bois de compression est formé sur la face inférieure et comprimée 

d’une branche ou d’un tronc d’arbre incliné. Ce bois spécifique est capable d’exercer une 

pression longitudinale qui tend à redresser l’axe (Jourez 1997). Sa présence est généralement 

révélée par des cernes excentrés contenant un taux élevé de bois final dans la zone de 

croissance rapide (voir Figure 11). Lorsqu’il est visible sur la section transverse, les zones à 

croissance rapide présentent une coloration particulière distincte du bois « normal » (Keller 

1994). Le bois de compression est plus dense que le bois « normal » mais il possède des 

propriétés mécaniques plus faibles que celles qu’on pourrait prévoir au regard de cette forte 

densité. 

Figure 11 : Bois de compression (schéma modifié depuis (Anselme 2012)). 
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Au niveau microscopique, les principaux critères caractéristiques du bois de compression sont 

les suivants (Keller 1994) : 

- Les trachéides ont des sections transversales arrondies, au contraire de leur section 

rectangulaire ou hexagonale dans le bois « normal ». 

- Au niveau de l’interface entre trois ou quatre cellules, des espaces sont apparents 

en section transversale. 

- Dans le bois final du cerne de croissance, les trachéides ont une épaisseur de paroi 

plus importante, environ le double de celle des trachéides normales alors qu’au 

début du bois initial, leur épaisseur est sensiblement la même voire légèrement 

inférieure. 

- Les diamètres radiaux des cellules sont quasi-identiques le long du cerne à 

l’exception de ses limites. Enfin, les diamètres moyens dans les sens radial et 

tangentiel sont inférieurs à ceux des cellules du bois « normal ». 

- La paroi secondaire des trachéides du bois de compression est limitée à deux sous-

couches : la S1 et la S2 modifiée. 

- Au niveau de la couche S2, l’angle des microfibrilles est d’environ 45°, ce qui est 

plus important que pour la S2 de trachéides « normales ». 

- Les trachéides sont 10 à 40% plus courtes que pour le bois « normal » et leurs 

extrémités sont plus tordues contrairement à celles des trachéides normales qui ont 

un contour régulier. 

- Sur le plan de la composition chimique, la teneur en lignine y est plus grande que 

dans le bois « normal » a contrario de la teneur en cellulose qui y est plus faible. 

Enfin, le bois formé du côté diamétralement opposé au bois de compression (dit bois opposé) 

diffère du bois « normal » en quelques points : les cernes n’ont pas une épaisseur uniforme, la 

couche S2 est plus épaisse et la couche S3 a généralement une surface irrégulière dans le bois 

final (Keller 1994). 

 

I-3-2/ Le bois de tension 

 

Chez les angiospermes, au contraire du bois de compression, le bois de tension se forme 

généralement sur la partie supérieure de l’arbre incliné ou d’une branche, partie soumise à de 

la traction (voir Figure 12). Cette partie correspond généralement à la partie en croissance la 

plus rapide. Ce bois exerce une force de traction longitudinale dont le but est de réorienter (ou 

de maintenir) l’axe du tronc ou de la branche. La section transversale d’un tronc avec du bois 

de tension montre une excentricité avec les rayons les plus importants du côté du bois de 

tension (Dejardin et al. 2010). Toutefois, la formation du bois de tension n’engendre pas 

forcément une excentricité d’après B. Chanson (cité dans (Ruelle 2014)).  
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Le bois de tension est en général plus dense que le bois « normal ». Toutefois, ses propriétés 

mécaniques ne sont pas supérieures à celle du bois « normal » ce qui pourrait s’expliquer par 

une épaisseur des couches S1 et S2 plus faible et un angle des microfibrilles plus grand dans 

S1 (Keller 1994). 

Au niveau macroscopique, le bois de tension à l’état vert, possède parfois une surface 

d’apparence plus pelucheuse et rugueuse. Au niveau technologique, le séchage de pièces 

contenant du bois de tension entraine des déformations importantes rendant difficile la 

valorisation de ces bois. (Keller 1994) 

D’un point de vue anatomique, le bois de tension diffère du bois « normal ». Dans le cas du 

peuplier, les vaisseaux ont des diamètres plus faibles et une fréquence également plus faible 

sur la surface d’un cerne (Dejardin et al. 2010). On observe un raccourcissement des rayons 

ligneux et des parenchymes axiaux ainsi qu’une présence plus rare de ces derniers. C’est au 

niveau des fibres que l’on observe les différences principales par rapport au bois 

« normal » (Keller 1994): 

- Dans le bois de tension, les fibres ont un diamètre plus faible mais une longueur 

plus importante. Elles sont également plus nombreuses dans ce bois et leur paroi 

est plus épaisse avec des contours plus arrondis. 

- La paroi de ces fibres développe une couche « gélatineuse », la couche G, toujours 

sur la face interne de la paroi (voir Figure 13). Cette couche est caractérisée par un 

angle des microfibrilles très faible (environ 5°) et une épaisseur supérieure ou 

égale à celle de la couche S2 dans le cas du bois « normal ». Elle se distingue par 

une apparence gondolée et gonflée. Elle se détache du reste de la paroi par endroit. 

Figure 12 : Bois de tension (schéma modifié depuis (Anselme 2012)). 
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- Trois configurations de paroi sont possibles : S1-S2-S3-G ; S1-S2-G (voir Figure 

13) ; S1-G. 

 

Au niveau de la composition chimique du bois de tension, il est possible d’observer une 

teneur en cellulose plus important de 40 à 50%, une teneur en lignine plus faible. La cellulose 

constitue la couche G à hauteur de 98% et y est plus cristalline que dans le bois « normal » 

(plus ordonnée et compacte) (Keller 1994). 

 

I-4/ Le peuplier 

 

Nous conclurons ce volet dédié à l’anatomie du bois en nous focalisant sur l’essence étudiée 

au cours de ces travaux de thèse : le peuplier. 

Le peuplier est du genre Populus de la famille des Salicacées qui contient un nombre très 

important d’espèces. Il s’agit d’un arbre qui peut s’hybrider, caractère fortement utilisé par les 

hommes pour obtenir des arbres à croissance rapide et/ou plus résistants à certaines maladies ; 

le peuplier étant un arbre assez sensible à bon nombre de maladies comme les rouilles (Touzet 

2008). L’économie des peupliers s’est développée en raison de deux atouts forts du peuplier : 

sa rapidité de croissance et la qualité de son bois. Les propriétés de son bois (légèreté, 

Figure 13 : (A et B) Cas du bois « normal » ; (C et D) Cas du bois de tension : 

développement de la couche G  (Dejardin et al. 2010). (ML+PCW) représentent la 

lamelle moyenne et la paroi primaire de la fibre, (S1, S2, S3) les couches de sa paroi 

secondaire. (G) correspond à la couche gélatineuse formée dans le bois de tension. 
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maniabilité, de droit fil, bonne qualité alimentaire) en font un bois attractif pour les industriels 

dans le domaine de l’emballage et des pâtes à papier. (Touzet 2008) 

Outre son importance économique, le choix du peuplier comme essence d’étude vient aussi du 

fait qu’il soit devenu scientifiquement une essence modèle pour les feuillus depuis le 

séquençage complet de son génome en 2006 (Tuskan et al. 2006). Il devient alors la troisième 

plante au génome séquencé après Arabidopsis thaliana, plante modèle chez les herbacées et le 

riz Oryza sativa.  

Comme cela a été énoncé dans la partie précédente, le peuplier a un bois à pores diffus et à 

zone semi-poreuse. D’après Panshin and de Zeeuw (1980), les fibres constituent le composant 

majoritaire du bois de peuplier avec une proportion égale à 53-60% du volume total du bois. 

Le bois est également constitué d’environ 28-34%  de vaisseaux et 11-14% de rayons ligneux. 

Il possède une faible part de parenchymes axiaux puisque leur proportion est de l’ordre de 

0.1-0.3% du volume total du bois (Balatinecz 2001). D’un point de vue géométrique, les 

fibres sont assez courtes par rapport à la moyenne des feuillus avec une longueur moyenne 

allant de 1.32 à 1.38mm. Les éléments de vaisseaux, quant à eux, tendent vers des longueurs 

comprises entre 0.58 et 0.67mm (Panshin 1980) et leur diamètre moyen est de l’ordre de 50 

µm (Awad et al. 2010). 

Enfin, au niveau de sa composition chimique, le bois de peuplier est caractérisé par une forte 

teneur en polysaccharides, environ 50% de cellulose et 30% d’hémicellulose. Les lignines 

constituent un peu moins de 20% des polymères constitutifs du bois de peuplier (Balatinecz 

2001). 

 

Cette première partie a permis de décrire les caractéristiques anatomiques du bois à 

différentes échelles ainsi que ses spécificités suivant l’essence étudiée. Nous allons 

maintenant nous concentrer sur les propriétés du bois vert.  

Figure 14 : Coupe anatomique de peuplier âgé d'un an (B.Niez). La coupe est colorée à 

l’aide d’une solution de 1% de safranine et de bleu Astra. 
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II/ Les propriétés du bois vert 
 

Nous nous attacherons dans ce travail uniquement aux propriétés hydrauliques et mécaniques 

du bois vert de feuillus lui permettant d’assurer les fonctions vitales de conduction de la sève 

brute et de soutien mécanique. 

 

II-1/ Propriétés hydrauliques 

 

La capacité de l’arbre à s’approvisionner en eau et en nutriments (sève brute) depuis le sol est 

primordiale pour sa survie. En effet, la photosynthèse au niveau des feuilles et le maintien 

d’une température non mortelle implique que l’arbre absorbe une grande quantité d’eau. Le 

circuit de la sève à l’intérieur d’un arbre passe par trois étapes : l’absorption au niveau du 

système racinaire, le transport au travers du xylème et enfin l’évaporation de l’eau au niveau 

des feuilles (Niklas and Spatz 2012b). Cette évaporation par les stomates (orifices sur la partie 

inférieure des feuilles) représente la majeure partie de l’eau transportée des racines aux 

feuilles et seule une petite partie de l’eau absorbée sert à l’élaboration de la sève élaborée. Au 

niveau foliaire, l’absorption de CO2 et d’énergie solaire permet cette création de matière 

organique (constituant la sève élaborée qui est redistribuée dans les organes de la plante) et le 

rejet de dioxygène dans l’atmosphère : c’est la photosynthèse. De plus, c’est l’évaporation 

foliaire qui permet la mise en circulation de la sève dans l’arbre. En effet, lorsque l’eau arrive 

au niveau des stomates des feuilles, elle se retrouve en contact avec l’atmosphère. Le potentiel 

hydrique de l’atmosphère étant plus faible, l’eau se transfert des parois des cellules des 

chambres sub-stomatique vers l’atmosphère. Cette évaporation (possible grâce à l’absorption 

d’énergie fournie par le soleil) augmente le rayon de courbure du ménisque formé aux pores 

des parois (interface eau/air) qui va réduire la pression de l’eau, Px, directement en-dessous du 

ménisque (Tyree and Zimmermann 1971).  

Figure 15 : Le cycle de la sève dans l'arbre (Olivier 2017). 
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Cette pression est liée directement au potentiel hydrique ψ par la formule suivante : 

Ψ = 𝑃𝑥 +Π avec Π le potentiel osmotique 

Équation 1 : Potentiel hydrique dans le xylème 

Le potentiel hydrique diminue donc dans les régions adjacentes à l’évaporation et devient plus 

faible que celui des régions en amont. Cette tension se transfert jusqu’aux racines impliquant 

un potentiel hydrique racinaire plus faible que celui du sol, or le flux étant dirigé des zones à 

fort potentiel hydrique vers celles à faible potentiel hydrique, l’eau est absorbée depuis le sol 

et est conduit jusqu’aux feuilles pour compenser la perte en eau due à l’évaporation. De ce 

fait, l’eau est sous tension dans le xylème (Cochard and Granier 1999; Tyree 2002).  

Au niveau du xylème, la circulation de la sève se fait au travers des vaisseaux. Comme nous 

l’avons vu dans la partie I-1-3-2/, les vaisseaux sont formés d’éléments de vaisseaux qui sont 

« empilés » les uns après les autres.  Leur paroi est perforée à l’interface de deux éléments de 

vaisseaux permettant de ce fait le transfert de l’eau entre éléments. Ils permettent ainsi la 

formation d’une colonne d’eau sans discontinuité hydraulique du système racinaire jusqu’aux 

feuilles (Cochard and Granier 1999; Niklas and Spatz 2012b).   

L’état de l’eau dans le xylème est qualifié de métastable puisque, lorsque Px est inférieure à la 

pression du vide Pv, si la continuité hydraulique vient à être rompue elle ne pourra pas se 

reformer à moins que Px devienne supérieure à la pression du vide (Tyree 2002). Deux 

propriétés de l’eau permettent la conservation de l’état métastable de l’eau dans l’arbre : 

- La cohésion des particules d’eau entre elles. 

- L’adhésion de ces particules d’eau avec les parois du xylème. 

Ces propriétés sont assurées grâce aux liaisons hydrogène créant un maillage fortement 

symétrique des particules d’eau et dont la rupture peut se faire uniquement par l’absorption 

d’une quantité importante d’énergie (Niklas and Spatz 2012b). 

Toutes ces données permettent de définir le principe de la théorie de la Tension-Cohésion 

proposée par Dixon et Joly en 1894 (Tyree 2002) : 

- L’eau monte dans l’arbre dans un état métastable (sous tension) avec une pression 

du xylème négative 

- La force motrice d’ascension de l’eau est générée par la tension de surface au 

niveau des parois des cellules des chambres sub-stomatiques. Cette force est 

transmise à travers une colonne d’eau sans discontinuité hydraulique des feuilles 

jusqu’aux racines. 

 

La circulation de la sève brute dans l’arbre étant définie, nous allons maintenant nous attacher 

à la description des propriétés hydrauliques du xylème caractérisant ce transport. 
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II-1-1/ Propriété usuelle : la conductivité hydraulique 

II-1-1-1/ Quelques notions de dynamique des fluides 

 

La dynamique des fluides est une partie de la mécanique qui se consacre à décrire le 

comportement d’un fluide en mouvement c’est-à-dire l’écoulement d’un fluide. Ainsi, le 

transport de la sève brute dans les vaisseaux du xylème peut être étudié à partir des équations 

dont nous détaillerons les conditions d’application. 

 

Hypothèses de travail 

La sève brute composée majoritairement d’eau peut être considérée comme un fluide 

Newtonien c’est-à-dire que son comportement mécanique sous un effort de cisaillement 

montre un lien de proportionnalité entre la contrainte de cisaillement et le taux de cisaillement 

(variation spatiale de la vitesse de l’écoulement). Le coefficient de proportionnalité est noté η 

et correspond à la viscosité dynamique du fluide (Niklas and Spatz 2012a; Roussel 2011). 

Dans le cas de l’eau pure, η vaut 1.003.10
-3

 kg.m
-1

.s
-1

 ou Pa.s. 

La mécanique des fluides suppose que les fluides respectent l’hypothèse de continuité 

suivante : 

𝜕𝜌

𝜕𝑡
+ 𝑑𝑖𝑣(𝜌𝑣⃗) =  0 

Équation 2: Equation de conservation de masse 

𝑣⃗ est la vitesse du flux (en m.s
-1

), ρ sa masse volumique (kg.m
-3

). 

Or pour des vitesses faibles, on peut considérer l’eau comme incompressible ce qui revient à 

affirmer que la masse volumique est constante dans le temps et uniforme dans l’espace. Ainsi, 

le transport de la sève brute respecte l’hypothèse de continuité suivante : 

𝑑𝑖𝑣(𝑣⃗) = 0 

Équation 3 : Hypothèse de continuité - cas d'un fluide incompressible 

 

Equation de Navier-Stokes 

La sève brute étant un fluide Newtonien et incompressible, la dynamique de son écoulement 

suit l’équation de Navier-Stokes (analogie au Principe fondamental de la dynamique pour les 

solides) (Niklas and Spatz 2012a; Roussel 2011): 

𝜌 (
𝑑𝑣⃗

𝑑𝑡
+ (𝑣⃗. 𝑔𝑟𝑎𝑑⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗)𝑣⃗) =  −𝑔𝑟𝑎𝑑𝑃 + 𝜂Δ𝑣⃗ + 𝜌𝑔 

Équation 4: Equation de Navier-Stokes 
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On trouve dans cette équation 
𝑑𝑣⃗⃗

𝑑𝑡
 l’accélération locale, (𝑣⃗. 𝑔𝑟𝑎𝑑⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗)𝑣⃗ l’accélération convective, 

−𝑔𝑟𝑎𝑑𝑃  la force volumique induite par la différence de pression, 𝜂Δ𝑣⃗ la force volumique de 

frottements visqueux et 𝜌𝑔 le poids volumique. Il faut noter que l’opérateur Δ correspond ici 

au Laplacien (Niklas and Spatz 2012a; Roussel 2011). 

 

Equation de Hagen-Poiseuille 

L’équation de Hagen-Poiseuille, établie au milieu du XIX
ème

 siècle, permet de calculer le flux 

d’un liquide visqueux dans une conduite cylindrique. Plusieurs hypothèses sont liées à ce 

modèle d’écoulement (Roussel 2011) : 

- Un vaisseau s’apparente à un capillaire de rayon R et de longueur L 

- L’écoulement est permanent :  
𝑑𝑣⃗⃗

𝑑𝑡
= 0 

- L’écoulement est incompressible : 
𝜕𝜌

𝜕𝑡
= 0 donc  𝑑𝑖𝑣(𝑣⃗) = 0 

- Le nombre de Reynolds est suffisamment petit pour supposer un écoulement 

laminaire : 𝑅𝑒 ≈
𝜌∗𝑑∗𝑣

𝜂
 

- L’écoulement est parallèle à la direction longitudinale du vaisseau (Ox) et il est 

invariant par rotation autour de (Ox). Ceci implique que la vitesse n’est orientée 

que suivant (Ox) et ne dépend que de r et x (dans le repère cylindrique (r, θ, x)). 

- La pesanteur est négligée 

L’écoulement d’un fluide respectant ces hypothèses est dit « écoulement de Poiseuille » et il 

possède un profil paraboloïde de vitesse (le liquide est stationnaire sur les parois et sa vitesse 

augmente vers le centre du capillaire) (Poiseuille 1846; Roussel 2011). 

 

Figure 16 : Profil de vitesse de l'écoulement de Poiseuille d'un liquide dans un capillaire en régime 

stationnaire. 
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L’équation de Hagen-Poiseuille résulte de la simplification de l’équation de Navier-Stokes qui 

s’écrit alors (équation de Stokes) : 

𝑔𝑟𝑎𝑑𝑃 = 𝜂Δ𝑣⃗ 

Équation 5: Equation de Stokes 

Si on note Qv le débit volumique (𝑄𝑣 = ∬ 𝑣⃗𝑑𝑆), alors par double intégration de l’équation de 

Stokes, on arrive à l’équation de Hagen-Poiseuille :  

𝑄𝑣 =
𝜋 ∗ 𝑅4

8 ∗ 𝜂
∗
Δ𝑃

𝐿
 

Équation 6: Equation de Hagen-Poiseuille 

où L est la longueur du vaisseau, R le rayon de vaisseau, η est la viscosité dynamique de l’eau 

et ΔP est la différence de pression provoquant le flux d’eau entre les deux extrémités du 

conduit. 

 

II-1-1-2/ La conductivité hydraulique du bois vert 

 

Analogie avec un réseau électrique 

D’après l’équation 6, on peut donc simplement définir l’aptitude d’un conduit ou d’un réseau 

de conduits à transporter un fluide. On introduira alors les notions de conductance 

hydraulique K et de conductivité hydraulique KH : 

𝑄𝑣 = 𝐾 ∗ ∆𝑃 = 𝐾𝐻 ∗
∆𝑃

𝐿
 

Équation 7: Conductance et conductivité hydraulique 

La conductivité hydraulique est généralement exprimée en kg.m.s
-1

.MPa
-1

 ou encore 

mmol.m.s
-1

.MPa
-1

. 

Cette relation fait écho à la loi d’Ohm pour les réseaux électriques reliant la différence de 

potentiel électrique (tension) U=ΔV à l’intensité du courant I par un coefficient de 

proportionnalité correspondant à la résistance électrique du réseau R (inverse de la 

conductance électrique) (Roussel 2011; Tyree 2002; Van den Honert 1948) :  

𝑈 = 𝑅 ∗ 𝐼 ↔ 𝐼 =
1

𝑅
∗ ∆𝑉 

Équation 8 : Loi d'Ohm 
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Influence du rayon du capillaire 

A partir des équations 6 et 7, on identifie l’expression de la conductivité hydraulique : 

𝐾𝐻 =
𝜋 ∗ 𝑅4

8 ∗ 𝜂
 

Équation 9: Expression de la conductivité hydraulique dans un conduit de section constante et pour un écoulement de 

Poiseuille 

R est le rayon du conduit et η est la viscosité dynamique de l’eau. 

Cette relation soulève un point important à savoir la forte influence de la dimension des 

vaisseaux sur leur aptitude à conduire la sève brute. En effet, une réduction de moitié du 

diamètre des conduits engendre une perte de conductivité de la tige de 93,75% (KH divisée 

par 16). 

 

Influence de la viscosité dynamique 

Comme nous l’avons vu précédemment, la viscosité dynamique est la constante de 

proportionnalité liant la contrainte de cisaillement au taux de cisaillement pour un fluide 

Newtonien. Sa valeur est fortement impactée par la température du fluide : une augmentation 

de température engendre une diminution de la viscosité dynamique du fluide (Roussel 2011). 

Ainsi, l’équation de Hagen-Poiseuille indique que la conductivité hydraulique augmente avec 

la température. On observe donc une augmentation de 2,3-2,4% de la conductivité 

hydraulique par degré Celsius (Sperry et al. 1988; Tyree 2002). 

 

II-1-1-3/ Mesure de la conductivité hydraulique 

 

Mesure au Xyl’EM 

Cette partie vise à expliciter le matériel et la méthode utilisée au sein du laboratoire PIAF 

pour mesurer la conductance hydraulique du xylème. Le dispositif (Xyl’EM pour XYLem 

Figure 17 : Implication de la loi de Poiseuille. Les rayons des 

conduits R1 et R2 sont définis tels que R1 = 2 x R2 (B.Niez) 
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Embolus Meter) a été développé au laboratoire PIAF par Cochard et al. (2000) et permet la 

mesure simultanée de trois paramètres hydrauliques (Cochard et al. 2000) : 

- Le flux de solution aqueuse dégazée entrant dans l’échantillon (débit massique) par 

l’utilisation d’un débitmètre à haute résolution (d’une précision de 1.4*10
-5

 g.s
-1

),  

- Le gradient de pression hydrostatique créé par une colonne d’eau (de l’ordre du 

kilo Pascal), 

- La température de l’eau dans lequel est immergé l’échantillon afin de corriger les 

effets de la température sur la viscosité dynamique de l’eau. 

A partir de ces valeurs expérimentales, un logiciel calcule la conductance hydraulique K de 

l’échantillon. Ce dispositif peut également créer un flux sous haute pression (de l’ordre de 

0.1 MPa) permettant de remplir des vaisseaux qui seraient initialement embolisés. Cette 

opération est appelée « flush ». Une fois l’ensemble du réseau vasculaire resaturé, on peut 

alors mesurer la conductance hydraulique maximale du xylème, Kmax, (potentiel de 

conduction maximum du xylème). La comparaison de K et Kmax permet de quantifier la perte 

de conduction résultant d’une éventuelle embolie gazeuse. Cette perte, appelée couramment 

PLC, s’exprime en termes de pourcentage de la conductance maximum d’un échantillon selon 

la formule suivante (Cochard et al. 2000; Espino and Schenk 2011) : 

𝑃𝐿𝐶 (%) = 100 ∗ (1 −
𝐾

𝐾𝑚𝑎𝑥
) 

Équation 10 : Expression de la perte de conduction (PLC) par rapport à la conductance maximale Kmax d’un échantillon 

 

II-1-2/ Propriété de sécurité : la sensibilité à la cavitation 

II-1-2-1/ Le phénomène de cavitation chez les angiospermes 

 

Nous avons vu précédemment que l’état de l’eau au sein des vaisseaux (colonnes de grandes 

hauteurs) est métastable due aux fortes pressions négatives générées par la transpiration 

foliaire. Lorsque la tension sur la colonne d’eau dépasse une valeur critique, la colonne d’eau 

rompt et on observe alors la formation d’une embolie gazeuse (bulle d’air) qui s’étend 

rapidement dans tout le vaisseau et engendre le dysfonctionnement hydraulique de ce dernier 

(arrêt du flux de sève) (Cochard et al. 2013; Cochard and Granier 1999). Deux phénomènes 

peuvent induire l’apparition de bulle d’air dans les vaisseaux (Cochard and Granier 1999; 

Tyree 2002) : 

- Le premier est le gel de la sève brute. L’air étant très peu soluble dans la glace, le 

gel de la sève entraine l’apparition de bulles d’air. A la suite du dégel de la sève, 

ces bulles d’air seront « libérées » dans les vaisseaux. Plus ces bulles seront 

initialement grosses, plus le risque qu’elles s’étendent à tout le vaisseau sera élevé. 
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- Le second est le résultat d’une pression dans le xylème assez négative, en général 

liée à un stress hydrique sévère de l’arbre ; laquelle provoque une cavitation du 

vaisseau. Ce second phénomène est détaillé ci-dessous. 

La cavitation est la création d’un vide, rempli de vapeur d’eau et d’air, dans de l’eau sous 

tension. Ce vide tend vers une géométrie sphérique (bulle d’air) afin de minimiser l’énergie 

produite. En effet, la création d’une interface air/eau engendre la rupture des liaisons 

hydrogène entre les molécules d’eau ce qui induit un état énergétique plus élevé des 

molécules d’eau à l’interface. Or, la sphère est la configuration géométrique avec la plus 

petite surface par unité de volume c’est-à-dire la forme qui rompt le moins de liaisons 

hydrogène pour un même volume d’air (Tyree 2002). Ce vide est instable car la pression (Pτ) 

due à la tension superficielle (τ) de l’eau tend à le résorber. Cette pression est définie par 

l’équation suivante (Tyree 2002) : 

𝑃𝜏 =
2 ∗ 𝜏

𝑟
 

Équation 11: Pression due à la tension superficielle de l'eau en fonction du rayon du conduit à l’interface liquide-gaz 

avec r le rayon à l’interface entre la phase liquide et la phase gazeuse due à l’embolie. 

La stabilité de la bulle d’air n’est possible que si la pression exercée sur l’interface compense 

cette pression due la tension superficielle. La pression exercée sur l’interface est la différence 

entre la pression absolue de l’eau (Peau) et celle du gaz contenu dans la bulle d’air (Pembolie>0) : 

𝑃𝑒𝑚𝑏𝑜𝑙𝑖𝑒 − 𝑃𝑒𝑎𝑢 = 𝑃𝜏 

Équation 12: Conditions de stabilité d'une bulle d'air dans un vaisseau 

Dans les vaisseaux du xylème, la transpiration engendre une diminution de la pression 

absolue de l’eau (pression négative). Pour maintenir l’équilibre, la pression à l’intérieur de 

l’embolie doit diminuer ce qui induit, d’après la loi des gaz parfaits (en considérant le gaz 

dans la bulle comme un gaz parfait), une augmentation du volume de l’embolie jusqu’à 

obstruer la totalité de la section du vaisseau et ainsi arrêter le flux de sève le long de ce 

vaisseau embolisé (Tyree 2002).  

Dans la partie I-1-3-2/, nous avons mentionné que les vaisseaux sont reliés entre eux 

tangentiellement par des ponctuations. Il est indéniable que ces ponctuations jouent un rôle 

majeur dans la propagation de l’embolie. La membrane de la ponctuation (Figure 18) est 

constituée de pores de dimensions variées et de formes irrégulières toutefois pour 

l’explication du phénomène de propagation, ces pores sont définis par un rayon équivalent 

rpore (Tyree 2002).  
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Le mécanisme présenté ici a été proposé par Zimmermann en 1983 et est défini comme le 

mécanisme du « germe d’air » (Cochard et al. 1992; Cochard and Granier 1999). Lorsqu’un 

vaisseau est totalement embolisé, la bulle d’air vient s’appliquer contre la membrane et son 

ménisque est divisé en plusieurs petits ménisques au niveau de chaque pore. A chacune de ces 

ouvertures, l’équilibre est maintenu par l’ajustement du rayon de courbure du ménisque 

(rménisque) permettant ainsi de ralentir la propagation de l’embolie (voir équation ci-dessus). 

Néanmoins, lorsque la tension augmente (pression de plus en plus négative) dans le vaisseau 

rempli d’eau, ce rayon de courbure diminue jusqu’à atteindre un seuil critique correspondant 

au rapport  
𝑟𝑝𝑜𝑟𝑒

cos (𝜃)
 avec θ l’angle de contact entre l’eau et la paroi du pore (loi de Jurin) (Badel 

et al. 2015; Tyree 2002) :  

𝑃𝑒𝑚𝑏𝑜𝑙𝑖𝑒 − 𝑃𝑒𝑎𝑢 = 
2 ∗ 𝜏 ∗ cos (𝜃)

𝑟𝑝𝑜𝑟𝑒
 

Équation 13: Loi de Jurin 

En dessous de ce seuil, l’équilibre est rompu et la bulle d’air est aspirée dans le vaisseau 

voisin à travers le pore de plus grande dimension (Cochard and Granier 1999; Cruiziat et al. 

2001; Tyree 2002). Ce mécanisme souligne le rôle majeur de la taille des pores (porosité de la 

membrane des ponctuations) pour empêcher le dysfonctionnement de vaisseaux adjacents à 

un vaisseau embolisé (Sperry and Tyree 1988; Tyree 2002). Par conséquent, d’un point de 

vue purement statistique, certains travaux considèrent que les vaisseaux les plus gros du 

xylème seront plus vulnérables à la cavitation car leur grande dimension induit un nombre 

plus élevé de ponctuations donc une probabilité accrue de posséder des pores de rayon 

équivalent important (Cochard and Granier 1999). 

Enfin, il existe des mécanismes pouvant permettre de limiter le développement et la 

propagation de l’embolie (Cochard and Granier 1999) : 

- La régulation stomatique consiste à ajuster l’ouverture des stomates afin de réguler 

la transpiration des plants et ainsi contrôler la tension appliquée à la colonne d’eau. 

Figure 18 : Propagation de l'embolie à travers une ponctuation. rpore 

correspond au rayon équivalent du pore de la membrane de la ponctuation. 
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- La segmentation hydraulique a été proposée par Zimmermann et démontrée sur 

palmier par Sperry et al. en 1985 (Sperry 1985). Ce principe repose sur le 

confinement de l’embolie dans les parties jeunes de l’arbre (rameaux et feuilles) 

afin de protéger le tronc et les racines. 

 

La sensibilité (ou vulnérabilité) à la cavitation d’une essence est un ensemble de paramètres 

caractérisant le comportement de cette essence face à la cavitation. Une des manières les plus 

adéquates pour caractériser cette sensibilité est la création de courbes de vulnérabilité reliant 

la perte en conductivité hydraulique du xylème à la pression du xylème (Alder et al. 1997; 

Tyree and Sperry 1989). Différentes techniques ont été développées afin de quantifier le 

phénomène de cavitation et de créer ces courbes de vulnérabilité. Certaines de ces méthodes 

sont exposées dans la partie suivante. 

 

II-1-2-2/ Méthodes de caractérisation 

 

La caractérisation de la sensibilité à la cavitation est réalisable par l’utilisation conjointe de 

deux types de mesures : la première consiste à induire de la cavitation par stress hydrique et la 

seconde à quantifier le niveau d’embolie résultant de ce stress. Cochard et al. (2013) a 

développé une méthode regroupant ces 2 étapes de mesures (Cochard et al. 2013). Je 

m’intéresserai ici uniquement à la centrifugation comme technique pour induire la cavitation. 

Je détaillerai deux méthodes permettant la mesure de l’embolie suivant le niveau de stress 

appliqué : celle du « Cavitron » (Cochard 2002; Cochard et al. 2000) et la microtomographie à 

rayons X (Cochard et al. 2015; Fromm et al. 2001). 

 

Induire la cavitation et mesurer globalement le degré d’embolie : Cavitron 

La technique du « Cavitron » permet à la fois d’induire la cavitation à un segment de xylème 

par centrifugation et de quantifier le degré d’embolie engendré (Cochard 2002; Cochard et al. 

2000). L’échantillon est placé sur un rotor ; chacune de ses extrémités placée dans des 

réservoirs (Upstream et Downstream) contenant de l’eau (Figure 19). Ces récipients sont 

munis d’un orifice chacun. L’orifice du réservoir Upstream est légèrement plus proche du 

centre de l’échantillon ce qui implique qu’au début de l’essai, le volume d’eau du réservoir 

Upstream est supérieure à celui du réservoir Downstream. Enfin, la rotation du rotor est 

centrée sur le milieu de l’échantillon. 
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L’objectif de cette technique est de créer artificiellement une tension dans l’échantillon afin 

de provoquer de l’embolie. Cette tension est générée par centrifugation de l’échantillon. La 

centrifugation suit un principe physique bien étudié dans la littérature. Toute masse m en 

rotation uniforme (vitesse de rotation ω) autour d’un point O est soumise à une force fictive 

d’entraînement, également appelée « force centrifuge », qui tend à l’éloigner du centre de 

rotation. Cette force fictive est définie par l’équation : 

𝐹𝐶⃗⃗⃗⃗⃗ = 𝑚 ∗ 𝜔
2 ∗ 𝑂𝑀⃗⃗ ⃗⃗ ⃗⃗ ⃗ 

Équation 14: Expression de la force centrifuge 

Dans le cas de l’induction d’embolie dans des échantillons, nous avons vu que le xylème se 

compose de colonnes d’eau. Si l’on prend un segment de xylème et qu’on lui applique une 

rotation centrée en son milieu, alors chaque colonne d’eau sera soumise à un gradient de 

pression entre son centre et son extrémité libre (longueur notée R). Ce gradient s’obtient de 

l’expression précédente et s’écrit de la manière suivante (Alder et al. 1997) : 

𝑑𝑃(𝑟)

𝑑𝑟
= 𝜌 ∗ 𝜔2 ∗ 𝑟 

Équation 15: Gradient de pression subi par une colonne d'eau en rotation 

Avec P la pression appliquée à la colonne d’eau, ρ la masse volumique de l’eau et r la 

distance entre le centre de l’échantillon (centre de rotation) et le centre d’un volume 

élémentaire d’eau.  

La différence de position (r) entre les ménisques formés par l’eau contenu dans les réservoirs 

(Upstream et Downstream, Figure 19) génère un gradient de pression hydrostatique positif ΔP 

(Cochard 2002). Ce gradient ΔP engendre un flux Q traversant l’échantillon du réservoir 

Upstream vers celui Downstream. A chaque niveau de pression négative, la mesure optique, 

via une caméra, de l’évolution de cet écart r, permet de déterminer ce flux Q (en mmol.s
-1

).  

 

Figure 19 : Principe du Cavitron (Cochard et al. 2005). La centrifugation génère la tension appliquée aux extrémités du 

segment de branche. L’observation in situ du déplacement du ménisque d’eau dans la cuvette indique le flux d’eau qui passe 

à travers l’échantillon. Le paramètre r est défini comme la différence entre les niveaux d’eau dans les deux réservoirs 

(Upstream et Downstream). 
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Ces paramètres sont définis par les équations suivantes (Cochard 2002; Cochard et al. 2005) :  

𝑄 = 𝑆 ∗
𝑑𝑟

𝑑𝑡
    𝑒𝑡     ∆𝑃 =

1

2
∗ 𝜌 ∗ 𝜔2 ∗ (𝑅2 − (𝑅 − 𝑟)2) 

Équation 16: Equations décrivant le principe physique de la méthode « Cavitron » 

S est la surface de la section d’eau dans le réservoir et dt est le temps que met le ménisque du 

réservoir Upstream pour parcourir dr.  

La construction d’une courbe de vulnérabilité suit le protocole suivant. La pression initiale P0 

est fixée à 0.5MPa. A cette pression, on mesure le flux traversant l’échantillon. On descend 

ensuite à un palier de pression plus négative et on maintient la configuration pendant une 

minute puis on effectue la mesure du flux traversant l’échantillon à ce niveau de pression. On 

répète cette manipulation pour chaque palier de pression (pression de plus en plus négative). 

A partir des valeurs de pression et de flux pour chaque palier de pression négative, le logiciel 

affilié au Cavitron calcule la conductance hydraulique de l’échantillon et le PLC résultant, 

permettant l’élaboration des courbes de vulnérabilité (Cochard 2002). Les valeurs du PLC 

sont définies par l’équation ci-dessus : 

𝑃𝐿𝐶 = 100 ∗ (1 −
𝐾

𝐾0
) 

Équation 17: Expression de la perte en conductance 

K0 représente la valeur de la conductance hydraulique initiale de l’échantillon calculée pour 

une pression P0.  

Cette technique permet donc de mesurer en continu la conductance hydraulique d’un seul 

segment de xylème sous pression négative et d’obtenir rapidement la courbe de vulnérabilité 

résultante (temps de manipulation inférieure à 30 minutes (Cochard et al. 2005)). De plus, 

dans le cas où les extrémités du segment de xylème sont à l’air libre, il a été montré que les 

courbes de vulnérabilité obtenues par centrifugation sont très proches de celles obtenues par 

d’autres techniques standards d’induction de cavitation : banc de déshydratation ou injection 

d’air (Alder et al. 1997; Cochard et al. 2005). 

Figure 20 : Courbe type de vulnérabilité à la cavitation (Tixier 2013). P50 est défini 

comme la pression à laquelle le xylème a perdu 50% de sa capacité à conduire. 
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Les courbes de vulnérabilité obtenues peuvent être extrapolées par des sigmoïdes 

exponentielles dont l’équation est la suivante (Pammenter and Vander Willigen 1998) : 

𝑦 =
100

1 + exp (
𝑠 ∗ (𝑃 − 𝑃50)

25
)
 

Équation 18: Sigmoïde exponentielle 

P50 correspond à la valeur de la pression négative appliquée à la colonne d’eau (pression du 

xylème) engendrant une perte de conductivité hydraulique de 50%. Ce paramètre peut être 

relié à la moyenne des pores de ponctuations les plus gros par vaisseaux (Pammenter and 

Vander Willigen 1998). Le paramètre s représente la pente de la courbe de vulnérabilité à ce 

point de pression P50. Il décrit la gamme de pressions négatives pour laquelle la conductivité 

hydraulique est fortement impactée. Il pourrait donc être corrélé à la distribution des pores de 

ponctuations les plus gros sur la totalité des vaisseaux (Pammenter and Vander Willigen 

1998). 

Cette méthode rencontre quelques limites : 

- Elle limite la taille des échantillons qui peuvent être étudiés en raison de la 

dimension limitée de centrifugeuses. 

- Elle n’est pas fiable pour des essences dont la longueur des conduits vasculaires 

dépasse la longueur de l’échantillon que peut accueillir le rotor (30-40cm). Ce 

problème de longueur des conduits limite cette technique aux conifères et aux 

feuillus à vaisseaux courts comme, en général, ceux à pores diffus (par exemple le 

peuplier). Les essences à zone initiale poreuse comme le chêne ont généralement 

des vaisseaux bien plus longs ce qui implique que l’échantillon testé possède des 

vaisseaux ouverts et donc se vident prématurément au cours de la centrifugation 

(Cochard et al. 2005). 

- Cette technique fait partie des méthodes dites « indirectes » (mesure de PLC) et 

globales car elle mesure le phénomène d’embolie intégrée sur l’ensemble de 

l’échantillon. Elle ne donne aucune information sur le comportement local du 

xylème vis-à-vis de la cavitation (zones du bois les plus sensibles, propagation de 

l’embolie…). 

 

Mesure locale du taux d’embolie : la microtomographie à rayons X 

Les méthodes indirectes de quantification de la cavitation sont sujettes à artefacts et doivent 

donc être confortées par des méthodes de mesure directe du degré d’embolie engendrée par 

des pressions négatives. Des méthodes permettent de visualiser directement l’état embolisé ou 

non des conduits vasculaires. Plusieurs technologies peuvent être employées pour observer 

l’embolie de manière non-destructive (Cochard et al. 2015) : l’imagerie à résonance 

magnétique (IRM), la microscopie électronique à balayage (MEB) ou la microtomographie à 

rayons X (micro-CT). Je présenterai ici uniquement la microtomographie à rayons X. 
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Il s’agit d’une technique qui, à l’origine difficile d’accès (uniquement via les Synchrotrons), 

est devenue accessible via des dispositifs de laboratoire comme le Nanotom (Nanotom 180 

XS ; GE, Wunstorf, Allemagne). Cette technique d’observation permet d’accéder à une 

excellente résolution spatiale (1 micromètre contre 20 pour l’IRM)  lui permettant de 

visualiser nettement le contenu du lumen des trachéides ou des vaisseaux (Cochard et al. 

2015). Cochard et al. (2015) la recommande ainsi comme technique de référence pour la 

visualisation du contenu de conduits vasculaires intacts. Enfin, elle permet de valider les 

conclusions des méthodes indirectes : par exemple cette technique a pu démontrer que les 

méthodes indirectes semblaient surestimer la vulnérabilité de certaines essences à longs 

vaisseaux (Cochard et al. 2015). 

Le principe physique sur lequel est basée cette technique est l’absorption de photons X par un 

échantillon plus ou moins absorbant (Röntgen 1895). Ce niveau d’absorption est décrit par 

une loi d’atténuation de Beer-Lambert (Fromm et al. 2001) : 

𝐼

𝐼0
= exp (−𝜇 ∗ 𝑥) 

Équation 19: Loi d'atténuation de la transmission de photons 

I correspond à l’intensité du faisceau X atténué par l’échantillon et mesurée par le détecteur 

situé derrière l’échantillon, I0 est l’intensité du rayonnement X émis par la source, µ est le 

coefficient d’atténuation du matériau. Celui-ci dépend de la matière traversée (densité, 

composition atomique) mais également de l’énergie des photons émis. Enfin, x est l’épaisseur 

de l’échantillon dans la direction de l’émission des rayons X. 

 

L’utilisation d’un détecteur 2D permet de cartographier la propriété d’absorption intégrée sur 

l’épaisseur de l’échantillon (mesure du rapport I/I0). En microtomographie X, l’échantillon est 

radiographié sous différents angles. Pour ce faire, l’échantillon est placé sur une platine de 

rotation permettant d’acquérir un millier de vues sur 360 degrés. En combinant la totalité des 

images acquises sur 360°, une opération mathématique appelée « reconstruction » permet de 

reconstruire le volume 3D scanné de la structure interne de l’échantillon. 

 

Figure 21: Principe de l'atténuation des rayons X. I0 correspond à l’intensité du rayonnement X arrivant sur 

l’échantillon et I à l’intensité du faisceau atténué par l’échantillon d’épaisseur x et de coefficient 

d’atténuation µ. 
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Dans le cadre de l’étude de la sensibilité à la cavitation du xylème, cette technique, associée à 

une technique d’induction de la cavitation (centrifugation, banc de déshydratation…), 

permet :  

- la visualisation du contenu des conduits après application des différents niveaux de 

pressions négatives et ainsi la création de courbes de vulnérabilité. Cela a été le cas 

dans plusieurs travaux sur différentes essences d’arbres (laurus chez Cochard et al. 

(2015), Pinus chez Charra-Vaskou et al. (2012), ou encore Quercus et Populus 

chez Choat et al. (2016) (Charra-Vaskou et al. 2012; Choat et al. 2016; Cochard et 

al. 2015)). De plus, les images acquises via cette méthode peuvent être traitée par 

des logiciels en accès libre comme ImageJ. A partir de chaque scan (correspondant 

à l’état hydrique du xylème à chaque niveau de pression négative), les diamètres 

des conduits vasculaires embolisés sont mesurés et la loi de Hagen-Poiseuille 

permet de retrouver la conductivité hydraulique du xylème rendant possible la 

construction des courbes de vulnérabilité. 

- la caractérisation de la structure interne, du statut hydrique local et des 

modifications de cette structure lorsqu’elle est soumise à un stress hydrique 

(Charra-Vaskou et al. 2012). 

- de déterminer localement les vaisseaux les plus vulnérables ainsi que la dynamique 

de propagation de l’embolie. 

 

 

 

 

 

Figure 22 : Principe de la microtomographie 3D à rayons X. 
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La microtomographie à rayons X présente l’avantage d’être une méthode de haute précision et 

non-destructive pour la caractérisation de la sensibilité à la cavitation. Toutefois, on peut 

dégager certaines limites à cette technique. Dans le cas des dispositifs de laboratoire comme 

le Nanotom, la chambre accueillant les échantillons est étroite et limite la longueur des 

échantillons pouvant être testés. De plus, pour augmenter la résolution des images, le temps 

d’acquisition doit être augmenté ce qui pose le problème de la stabilité hydrique de 

l’échantillon pendant le scan. Ce séchage peut, toutefois, être évité en enveloppant 

l’échantillon dans de la paraffine liquide (la paraffine étant hydrophobe, elle permet de 

stabiliser l’état hydrique de l’échantillon) (Charra-Vaskou et al. 2012; Cochard et al. 2015). 

La nature des propriétés hydrauliques du bois et leurs méthodes de caractérisation étant 

définies, nous allons maintenant décrire le comportement mécanique du bois. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 23: Exemples de scans réalisés en micro-tomographie à rayons X. (a) Cartographie de la propriété 

d’absorption du xylème d'un Douglas (Dalla-Salda et al. 2014). (b) Cartographie de la propriété 

d’absorption d’une tige de Vitis. On observe à cette échelle les trachéides (a) ou vaisseaux (b) embolisés 

(point noir) ou non. 
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II-2/ Propriétés mécaniques 

 

La deuxième fonction vitale principale de l’arbre est son support mécanique ; c’est-à-dire sa 

capacité à maintenir sa posture dans un environnement aux perturbations mécaniques 

fluctuantes. L’arbre, structure élancée, met donc en place un matériau cellulaire complexe, le 

bois, dont les propriétés mécaniques lui permettent d’assurer cette fonction. 

 

II-2-1/ Quelques notions sur le domaine de la Résistance des Matériaux et la Mécanique 

des Milieux Continus 

 

Avant de définir les paramètres mécaniques caractéristiques du matériau bois, il convient de 

rappeler rapidement quelques définitions de la résistance des matériaux et de la mécanique 

des milieux continus. On considère ici le matériau bois comme un milieu continu homogène. 

Cette hypothèse de continuité n’est valable que si l’étude est effectuée sur des volumes 

élémentaires suffisamment grands devant la structure cellulaire du bois et suffisamment petits 

devant les hétérogénéités (cernes, nœuds…). 

 

Notions de déformations 

Tout solide déformable soumis à des sollicitations externes mécaniques (chargement, 

poids…) ou physiques (température, humidité…) est susceptible de voir sa forme modifiée. 

Cette adaptation géométrique oppose une réaction interne à ces sollicitations externes (loi 

d’action-réaction) permettant le passage d’un état d’équilibre de référence (non contraint) à un 

état d’équilibre contraint (Guitard 1987; Guitard and Fournier 1994; Timoshenko and Goodier 

1934). Cette transformation engendre une déformation du solide si (Guitard and Fournier 

1994) : 

- La distance géométrique entre deux points du solide est modifiée : contraction ou 

élongation. 

- L’angle entre trois points du solide est modifié : cisaillement angulaire. 

Si on se place dans un repère (xR, xT, xL), correspondant aux trois directions orthogonales de 

référence du plan ligneux, on peut définir le déplacement subi par le solide par le vecteur : 

𝑈 = (𝑢𝑅 , 𝑢𝑇 , 𝑢𝐿) 

Dans le cadre des petites déformations, au cours du déplacement U, le solide subit des 

déformations définies par le tenseur des déformations linéarisées représenté ci-dessous par sa 

matrice associée (Guitard and Fournier 1994) : 
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𝜀̿ = ( 

𝜀𝑅𝑅 𝜀𝑅𝑇 𝜀𝑅𝐿
𝜀𝑇𝑅 𝜀𝑇𝑇 𝜀𝑇𝐿
𝜀𝐿𝑅 𝜀𝐿𝑇 𝜀𝐿𝐿

 ) =

(

 
 
 
 

𝜕𝑢𝑅
𝜕𝑥𝑅

1

2
(
𝜕𝑢𝑅
𝜕𝑥𝑇

+
𝜕𝑢𝑇
𝜕𝑥𝑅

)
1

2
(
𝜕𝑢𝑅
𝜕𝑥𝐿

+
𝜕𝑢𝐿
𝜕𝑥𝑅

)

1

2
(
𝜕𝑢𝑅
𝜕𝑥𝑇

+
𝜕𝑢𝑇
𝜕𝑥𝑅

)
𝜕𝑢𝑇
𝜕𝑥𝑇

1

2
(
𝜕𝑢𝑇
𝜕𝑥𝐿

+
𝜕𝑢𝐿
𝜕𝑥𝑇

)

1

2
(
𝜕𝑢𝑅
𝜕𝑥𝐿

+
𝜕𝑢𝐿
𝜕𝑥𝑅

)
1

2
(
𝜕𝑢𝑇
𝜕𝑥𝐿

+
𝜕𝑢𝐿
𝜕𝑥𝑇

)
𝜕𝑢𝐿
𝜕𝑥𝐿 )

 
 
 
 

(𝑥𝑅,𝑥𝑇,𝑥𝐿)

 

Équation 20: Matrice associée au tenseur des déformations linéarisées 

Dans la matrice associée au tenseur des déformations linéarisés, les éléments diagonaux 

représentent les variations relatives de longueur dans les directions des axes du repère tandis 

que les éléments non diagonaux correspondent aux demi-variations angulaires (angles 

initialement droits dans la configuration initiale de référence) (Guitard and Fournier 1994; 

Timoshenko and Goodier 1934; Timoshenko 1930). Enfin, les équations de compatibilités 

cinématiques (représentées ci-dessus dans la matrice) doivent, pour être vérifiées, permettre 

de remonter au déplacement U à partir de déformations connues (condition d’intégrabilité des 

composantes de la matrice).  

 

Notions de contraintes 

Nous avons vu dans la sous-partie précédente qu’en se déformant le solide oppose une 

réaction aux sollicitations externes qu’il subit. Si le solide est soumis à une force de surface 𝐹⃗ 

(sur une surface S du solide), alors on définit une facette orientée 𝑛⃗⃗𝑑𝑆 (avec 𝑛⃗⃗ le vecteur 

unitaire normale à cette facette) supportant une part 𝑑𝐹⃗ de cette force. Sur chacune de ces 

facettes, la réaction du solide est représentée par le vecteur-contrainte 𝑇⃗⃗ (densité surfacique de 

force en un point P de la facette) défini par la relation ci-dessous (Guitard 1987; Guitard and 

Fournier 1994; Timoshenko and Goodier 1934) : 

𝑇⃗⃗(𝑃, 𝑛⃗⃗) =
𝑑𝐹⃗

𝑑𝑆
 

Équation 21: Expression du vecteur-contrainte en fonction d'une force de surface 

Ce vecteur-contrainte se divise en deux composantes : une composante de contrainte normale 

à la facette orientée 𝜎𝑛𝑛 et une composante de contrainte de cisaillement tangente à la facette 

orientée 𝜎𝑡𝑛. Enfin, il est également relié à l’état de contrainte du solide caractérisé par le 

tenseur des contraintes 𝜎 (représenté par sa matrice associée 3x3) : 

𝑇⃗⃗(𝑃, 𝑛⃗⃗) =  𝜎. 𝑛⃗⃗ 
Équation 22: Expression du vecteur-contrainte en fonction du tenseur des contraintes 

Les neuf composantes de la matrice associée au tenseur des contraintes doivent satisfaire les 

équations d’équilibre issues du principe fondamental de la dynamique appliquée à un volume 

dV (Guitard and Fournier 1994) : 

𝜕𝜎𝑖𝑗

𝜕𝑥𝑗
+ 𝜌 ∗ 𝑓𝑖 = 𝜌 ∗ 𝑎𝑖     𝑎𝑣𝑒𝑐 𝑖, 𝑗 𝑙𝑒𝑠 𝑑𝑖𝑟𝑒𝑐𝑡𝑖𝑜𝑛𝑠 𝑑𝑒𝑠 𝑎𝑥𝑒𝑠 𝑑𝑢 𝑟𝑒𝑝è𝑟𝑒  

Équation 23: Equations d'équilibre 



 

66 

 

Avec fi les composantes de la densité massique d’effort extérieur et ai les composantes du 

vecteur accélération. 

 

Tenseur des rigidités 

Dans le cadre de l’élasticité linéaire en petites déformations, la relation entre les matrices 

associées des tenseurs de contraintes et de déformations est linéarisée (Guitard and Fournier 

1994; Timoshenko and Goodier 1934) : 

𝜎̂ = 𝐶. 𝜀̂ 

Équation 24: Relation Contrainte-Déformation dans le cadre de l'élasticité linéaire 

C est la matrice (6x6) associée au tenseur des rigidités (tenseur inverse du tenseur des 

complaisances élastiques S), 𝜎̂ et 𝜀̂ sont les vecteurs contraintes et déformations (6x1). 

Pour le cas du bois, on considère le « tronc idéal » comme un milieu continu, homogène et 

orthotrope cylindrique (Guitard and Fournier 1994). Le caractère orthotrope du bois amène 

des simplifications de la matrice de rigidités ou de complaisances comme par exemple la 

symétrie de cette matrice (Maya 2014). L’équation ci-dessous illustre la relation linéaire entre 

contrainte et déformation dans le repère principal d’orthotropie (R, T, L) : 

(

  
 

𝜀𝑅𝑅
𝜀𝑇𝑇
𝜀𝐿𝐿
𝜀𝑇𝐿
𝜀𝑅𝐿
𝜀𝑅𝑇)

  
 
=

(

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

1

𝐸𝑅
−
𝜐𝑅𝑇
𝐸𝑅

−
𝜐𝑅𝐿
𝐸𝑅

0 0 0

−
𝜐𝑇𝑅
𝐸𝑇

1

𝐸𝑇
−
𝜐𝑇𝐿
𝐸𝑇

0 0 0

−
𝜐𝐿𝑅
𝐸𝐿

−
𝜐𝐿𝑇
𝐸𝐿

1

𝐸𝐿
0 0 0

0 0 0
1

𝐺𝑇𝐿
0 0

0 0 0 0
1

𝐺𝐿𝑅
0

0 0 0 0 0
1

𝐺𝑅𝑇)

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

.

(

  
 

𝜎𝑅𝑅
𝜎𝑇𝑇
𝜎𝐿𝐿
𝜎𝑇𝐿
𝜎𝑅𝐿
𝜎𝑅𝑇)

  
 

 

Équation 25: Matrice des complaisances élastiques - Cas d'un milieu orthotrope cylindrique (le bois)(Guitard and 

Fournier 1994) 

ER, ET et EL sont les modules d’élasticité dans les trois directions principales d’orthotropie. 

GTL, GLR et GRT sont les modules de cisaillement et les paramètres υi sont les coefficients de 

Poisson. La symétrie de la matrice met en lumière les relations suivantes : 

𝜐𝑅𝑇
𝐸𝑅

=
𝜐𝑇𝑅
𝐸𝑇
 ;  
𝜐𝑅𝐿
𝐸𝑅

=
𝜐𝐿𝑅
𝐸𝐿
 ;  
𝜐𝑇𝐿
𝐸𝑇

=
𝜐𝐿𝑇
𝐸𝐿

 

Équation 26: Conséquences de la symétrie de la matrice de complaisances élastiques 
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Loi de comportement mécanique 

La rhéologie a pour objectif de caractériser les paramètres mécaniques d’un matériau 

permettant de relier son état de déformation à son état de contrainte (Guitard 1987). La 

relation entre état de déformation et état de contrainte constitue les lois de comportement du 

matériau. Les courbes contraintes-déformations sont généralement utilisées pour représenter 

ces lois. A titre d’illustration, lors d’un essai de traction on peut mettre en relation la 

contrainte appliquée et la déformation d’extension engendrée : 

 

Sur cette courbe, on distingue deux zones : 

La première, linéaire, est appelée zone élastique. Un matériau a un comportement élastique si 

après décharge il restitue la totalité de l’énergie qu’il lui a été fourni pour se déformer ; c’est-

à-dire que toutes déformations subies dans cette zone élastique sont réversibles (Maya 2014; 

Timoshenko and Goodier 1934). Elle est caractérisée par une pente qui représente le module 

d’élasticité ou module d’Young E. Ce module rend compte de la rigidité du matériau dans le 

sens de la sollicitation externe. Cette zone est caractérisée par un deuxième paramètre : la 

limite élastique caractérisée par sa contrainte élastique limite Rel et sa déformation élastique 

limite εel. Ce paramètre marque la limite entre le domaine élastique et la seconde zone de la 

courbe : la zone plastique (Giet and Geminard 1997a; Guitard and Fournier 1994).  

Cette zone plastique est non linéaire et se termine par la rupture du matériau. L’amplitude en 

déformation de la zone plastique d’un matériau renseigne sur la nature de sa rupture : si la 

différence entre déformation élastique limite et déformation à la rupture est grande alors sa 

rupture est dite « ductile ». Si elle est faible, la rupture du matériau est définie comme 

« fragile » (Guitard 1987). Cette rupture est caractérisée par différents paramètres 

mécaniques : la résistance à la rupture (équivaut à la contrainte maximale avant la rupture), 

l’allongement à la rupture (déformation maximale engendrant la rupture) et également 

l’énergie de rupture (Giet and Geminard 1997a). 

 

Figure 24 : Exemple de courbe contrainte-déformation. σ correspond aux 

contraintes appliquées au matériau et ε aux déformations. E représente le module 

d’élasticité longitudinal du matériau, σR sa contrainte de rupture et (Rel ; εel) 

respectivement la contrainte et la déformation élastique limite du matériau. 
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Notion de viscoélasticité 

Le bois vert est un matériau viscoélastique. Un matériau a un comportement viscoélastique 

(comportement élastique différée) si, premièrement, sa réponse à une sollicitation dépend de 

la vitesse d’application de cette sollicitation et si, deuxièmement, après décharge, il retourne à 

l’état initial non déformé de manière non instantanée. Dans le cadre de petites déformations, 

lorsqu’un matériau viscoélastique subit une sollicitation rapide, sa réponse se fait en deux 

temps (Ciccotti 2017) : 

- Réponse élastique instantanée, 

- Réponse retardée ou différée qui tend à se stabiliser après un temps caractéristique 

défini comme le temps de relaxation viscoélastique. 

Ce caractère est à prendre en compte au cours des essais en adaptant la vitesse de chargement 

ou de déchargement afin de limiter les effets de la viscoélasticité qui complexifient la mesure 

d’autres paramètres mécaniques comme le module d’élasticité. 

Ces lois de comportement caractérisées par de multiples paramètres mécaniques (module 

d’élasticité, limite élastique …) sont intrinsèques au matériau. Toutefois, elles peuvent être 

très variables entre le bois d’essences différentes voire même au sein d’un bois d’une même 

essence car les paramètres mécaniques sont fortement tributaires de la structure anatomique 

du bois ; laquelle, nous l’avons vu au chapitre I, est très variable. 

 

II-2-2/ Déterminants anatomiques du bois affectant ses propriétés mécaniques 

 

Hétérogénéité et anisotropie du bois 

L’anisotropie d’un matériau conditionne les règles de calcul permettant de déterminer ses 

paramètres mécaniques. Il est donc indispensable de comprendre les causes anatomiques de ce 

caractère.   

L’anisotropie des propriétés du bois provient d’une forte anisotropie structurelle qui est la 

conséquence de l’hétérogénéité structurelle multi-échelle du bois (voir partie I). Nous l’avons 

vu précédemment, il est possible de définir trois échelles d’hétérogénéité du bois (Vieville 

and Guitard 1996) : 

- Echelle nanométrique : on se trouve à l’échelle de la paroi cellulaire constitué 

d’une matrice amorphe d’hémicellulose-lignine incrustée de microfibrilles de 

cellulose cristalline. 

- Echelle micrométrique : il s’agit du niveau de la cellule (fibres, trachéides, 

vaisseau) 

- Echelle millimétrique : on tient compte ici de l’empilement des accroissements 

annuels ainsi que de l’alternance de « bois d’été » et de « bois de printemps » ou 

des rayons ligneux (direction radiale du plan ligneux). 
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A l’échelle microscopique, ce sont les microfibrilles, via leur orientation et leur proportion, 

qui apportent le caractère anisotrope à la paroi. En effet, leur allongement dans la direction 

longitudinale du bois contribue à la rigidification du bois dans cette direction (module 

d’élasticité longitudinal 𝐸𝐿
𝑓
). La matrice, quant à elle, peut être considérée comme isotrope de 

module d’élasticité E
m

 et de coefficient de Poisson υ (Guitard and Gachet 2004; Vieville and 

Guitard 1996). Par une loi des mélanges simple proposée dans un modèle décrit dans les 

travaux de Guitard et Gachet (2004), on peut passer de la rigidité de ces éléments de parois à 

la rigidité longitudinale de la paroi 𝐸𝐿
𝑝
 : 

𝐸𝐿
𝑝 = (1 − 𝑉) ∗

1 − 𝜈

(1 + 𝜈) ∗ (1 − 2 ∗ 𝜈)
∗ 𝐸𝑚 + 𝑉 ∗ sin2 ∗ (𝜑) ∗ (1 + 𝑐𝑜𝑠2(𝜑)) ∗ 𝐸𝐿

𝑓
 

Équation 27: Module d’élasticité longitudinal de la paroi 

V est la fraction volumique des microfibrilles de cellulose, φ est l’angle des microfibrilles. 

A l’échelle mésométrique, le degré d’anisotropie augmente avec le pourcentage de vide 

(lumen des cellules). Ainsi à ce niveau, la porosité du bois influe fortement sur son degré 

d’anisotropie et donc sur les rigidités. En effet, Guitard et Gachet (2004) montre que l’on peut 

intégrer la porosité P de la structure cellulaire du bois pour estimer le module d’élasticité 

longitudinal du tissu ligneux 𝐸𝐿
∗ à partir de celui des parois cellulaires 𝐸𝐿

𝑝
. Les équations sont 

définies telles que (Guitard and Gachet 2004) :  

𝐸𝐿
∗ =

𝜌

𝜌𝑝𝑎𝑟𝑜𝑖
∗ 𝐸𝐿

𝑝 = (1 − 𝑃) ∗ 𝐸𝐿
𝑝
 

Équation 28: Module d’élasticité longitudinal du tissu ligneux 

où ρ est la densité du tissu ligneux et ρparoi celle de la paroi. 

A l’échelle macroscopique, les acteurs de l’anisotropie sont principalement l’empilement 

concentrique des cernes de croissance et la présence et la géométrie des rayons ligneux. En 

effet, les cernes forment des plaques concentriques qui participent à la rigidification de la 

direction longitudinale et engendrent ainsi des anisotropies longitudinale-radiale et radiale-

tangentielle. Les rayons ligneux, par leur forme orientée dans la direction radiale, participent à 

l’anisotropie en augmentant la rigidité du bois dans la direction radiale. 

Cette partie a permis de souligner l’influence forte de l’hétérogénéité du bois (à différentes 

échelles) sur son comportement mécanique. Les différentes équations ont montré que les 

propriétés mécaniques globales du bois sont un assemblage multi-échelle des propriétés 

mécaniques de ses constituants de l’échelle microscopique (composite matrice 

d’hémicellulose-lignine et fibres de cellulose) jusqu’à l’organisation macroscopique du plan 

ligneux. Outre cette structure multi-échelle très organisée, les singularités comme les nœuds 

et les défauts naturels, non pris en compte ici, sont des facteurs importants de l’hétérogénéité 

du bois (Navi and Heger 2005a).  
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Enfin, nous avons pu voir que deux paramètres influencent les propriétés mécaniques 

longitudinales du bois : la densité et l’angle des microfibrilles. Leur influence est étudiée dans 

les deux sous-parties suivantes. 

 

Influence de la densité 

La densité du bois est considérée comme le facteur principal affectant les propriétés 

mécaniques du bois lorsqu’on compare des bois d’essences différentes (Clair and Thibaut 

2014). Ce paramètre physique fluctue au sein d’un même arbre : il varie selon la position dans 

le tronc ainsi que dans le cerne de croissance entre « bois de printemps » et « bois d’été ». La 

densité apparente du bois, tenant compte de la porosité de ce dernier, a souvent été un moyen 

d’estimer la rigidité du bois de par la facilité de sa mesure (Clair and Thibaut 2014; Guitard 

and Fournier 1994). Une loi statistique (loi puissance) a été développée pour estimer la valeur 

des composantes du tenseur des rigidités d’un bois de feuillus à partir de sa densité. La Figure 

25 illustre cette loi pour l’estimation des modules d’élasticité suivant les axes du repère 

principal d’orthotropie (Guitard and Elamri 1987) : 

Dans le cas de l’étude du bois vert, la mesure de l’infradensité se substitue souvent à celle de 

la densité. L’infradensité équivaut au rapport entre la masse sèche d’un échantillon de bois  et 

son volume saturé en eau (Clair and Thibaut 2014; Fournier et al. 2013). Une relation 

statistique similaire à celle développée dans les travaux de Guitard et al. (1987) permet 

d’estimer le module d’élasticité longitudinal du bois EL à partir de son infradensité ρ 

(Fournier et al. 2006) : 

𝐸𝐿(𝐺𝑃𝑎) = 10,400 ∗ (
𝜌

0.53
)
1.03

 

Équation 29: Relation statistique entre le module d'élasticité longitudinal du bois et l’infradensité du bois 

Figure 25: Corrélation entre densité et modules d'élasticité du bois à 12% d'humidité relative. 
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Dans ces deux expressions, on peut remarquer que l’évolution du module d’élasticité 

longitudinal est quasi-linéaire avec sa densité. La densité semble également être un bon 

indicateur pour estimer la contrainte à la rupture (Yang and Evans 2003). Les travaux de 

Yang et Evans (2003) montrent que la densité est responsable d’environ 80% des variations 

du module d’élasticité et du module de rupture du bois d’Eucalyptus. 

Plusieurs travaux montrent que la densité et l’angle des microfibrilles sont les deux facteurs 

clefs pour la prédiction de la résistance et de la rigidité du bois. De plus, ces paramètres 

semblent indépendants l’un de l’autre (Evans and Ilic 2001; Fournier et al. 2013). 

 

Influence de l’angle des microfibrilles (AMF) 

L’angle des microfibrilles (AMF) est formé par l’enroulement hélicoïdal des microfibrilles de 

cellulose cristalline dans une matrice amorphe d’hémicellulose-lignine le long de la paroi 

cellulaire. Ces fibrilles ont une rigidité longitudinale plus élevée que la matrice amorphe. 

Ainsi, leur orientation dans la paroi conditionne fortement la rigidité de la paroi cellulaire et 

par conséquent la rigidité du bois (Barnett and Bonham 2004; Xu and Liu 2004). Navi (1988) 

donne un exemple de relation entre l’angle des microfibrilles et le module longitudinal d’une 

cellule de « bois de printemps » (cité dans (Navi et al. 1995)) : 

De nombreux travaux considèrent ainsi ce paramètre structurel comme un déterminant majeur 

de la rigidité et de la résistance du bois (Evans and Ilic 2001; Hein and Lima 2012; Xu and 

Liu 2004; Yang and Evans 2003). Cet angle est en général compris entre 10 et 30° mais peut 

être plus faible dans des cas précis comme par exemple le bois de tension (étudié dans la sous-

partie suivante). Plusieurs modèles du plus rigoureux ou plus simplifié permettent d’estimer 

l’influence de cet angle sur le module d’élasticité de la paroi et du tissu ligneux (Xu and Liu 

2004). Pour des angles supérieurs à 10°, le modèle simplifié ci-dessous relie le module 

spécifique du tissu ligneux avec l’AMF et le module spécifique de la paroi permettant ainsi 

Figure 26: Corrélation entre le module d'élasticité longitudinal d'une 

cellule de bois de printemps et l'AMF (Navi et al. 1995). L’AMF est l’angle 

des microfibrilles et est représenté ici par le paramètre α. 
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d’avoir une première approximation de l’influence de l’AMF sur la rigidité du bois (Fournier 

et al. 2013) : 

𝐸𝐿
𝑡𝑖𝑠𝑠𝑢

𝜌𝑡𝑖𝑠𝑠𝑢
=
𝐸𝐿
𝑝𝑎𝑟𝑜𝑖

𝜌𝑝𝑎𝑟𝑜𝑖
∗ 𝑐𝑜𝑠4(𝐴𝑀𝐹) 

Équation 30: Expression reliant le module d'élasticité longitudinal du bois avec l'AMF de la paroi de ses cellules 

(Fournier et al. 2013)  

 

Les travaux de Yang et Evans (2003) sur eucalyptus indiquent que l’AMF est responsable 

respectivement de 87% et 82% des variations du module d’élasticité et du module de rupture 

pour cette essence. Il est souligné également qu’une augmentation de l’AMF jusqu’à 16° 

engendre une diminution importante du module d’élasticité. Toutefois, au-delà de cet angle 

seuil de 16°, l’augmentation de l’AMF ne semble pas significativement réduire d’avantage le 

module d’élasticité (Yang and Evans 2003). Plusieurs travaux affirment ainsi que l’AMF a un 

impact plus important sur le module d’élasticité longitudinal que la densité. Cependant, ces 

deux paramètres indépendants sont souvent utilisés conjointement pour prédire les variations 

du module d’élasticité longitudinal (Evans and Ilic 2001; Yang and Evans 2003). Une 

augmentation de la densité combinée avec une diminution de l'AMF engendre un bois plus 

rigide et plus résistant. Inversement, la combinaison d’une densité faible avec un AMF élevé 

permet une grande flexibilité du bois (un grand AMF engendre une déformation à la rupture 

plus élevée (Burgert 2006)). Enfin, une densité et un AMF élevé donne un bois à ténacité 

élevée (énergie absorbée avant rupture) (Burgert 2006; Fournier et al. 2013; Jungnikl et al. 

2009). 

Nous avons vu dans ces deux premières sous-parties en quoi les propriétés mécaniques du 

bois sont tributaires de ses paramètres anatomiques. La partie suivante met en lumière le cas 

particulier du bois de tension chez les angiospermes. Ce bois particulier est un bon exemple 

de l’impact des modifications anatomiques sur les propriétés mécaniques du bois. 

 

Le bois de tension chez les angiospermes 

Comme nous avons pu le voir dans la partie I-3-2/, la réorientation dynamique d’un 

angiosperme est rendu possible par la formation d’un bois particulier appelé bois de tension. 

Ce bois possède des propriétés physiques et mécaniques permettant à l’arbre de modifier la 

courbure de son tronc ou de ses branches. Il n’est cependant pas aisé de tirer des généralités 

sur les propriétés mécaniques et physiques de ce bois tant elles varient suivant l’essence de 

feuillus étudiée contrairement au bois de compression chez les résineux (Clair and Thibaut 

2014). Nous avons vu précédemment que la densité est le facteur principal affectant les 

propriétés mécaniques du bois et permettant une bonne estimation des propriétés mécaniques 

lorsqu’on compare des essences entre elles. En ce qui concerne le bois de tension, les 

changements qui s’opèrent au niveau structurel modifient considérablement le comportement 

mécanique.  
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La densité du bois contenant du bois de tension varie selon la sévérité du bois de tension, 

sévérité déterminée soit à partir du pourcentage de couche G dans le bois soit par mesure des 

déformations de croissance (Clair and Thibaut 2014). Les résultats ne permettent pas de tirer 

des tendances générales : certaines études, ne tenant pas compte du critère de sévérité, 

montrent que la densité du bois de tension est plus élevée que celle du bois « normal » 

(Coutand et al. 2004; Jourez et al. 2001) engendrant un module d’élasticité longitudinal plus 

élevé (Coutand et al. 2004) alors que d’autres ne montrent aucune tendance significative ; les 

résultats dépendant fortement de l’essence (Clair and Thibaut 2014; Ruelle et al. 2007). La 

densité du bois de tension est positivement corrélée à l’épaisseur des parois. Dans le cas de 

bois de tension avec couche G, la formation de couche G augmente l’épaisseur de la paroi des 

fibres. Toutefois pour des contraintes de maturation élevées, ce gain en épaisseur peut être 

compensé par une réduction de l’épaisseur de la sous-couche S2 (cas du peuplier (Fang et al. 

2007)). Concernant les essences sans couche G, il a été montré que l’épaisseur de la paroi des 

fibres peut être parfois inférieure à celle du bois « normal » (Clair and Thibaut 2014; Ruelle et 

al. 2006). De plus, la difficulté de la généralisation provient également de la structure 

hétérogène des tissus des angiospermes. Leur densité ne dépend donc pas seulement de 

l’épaisseur de paroi mais aussi de la taille et du nombre des vaisseaux, nombre qui semble 

plus faible dans le bois de tension (Clair and Thibaut 2014; Ruelle et al. 2006). 

On a pu voir qu’il existe une bonne corrélation entre les propriétés élastiques dans la direction 

longitudinale et l’angle des microfibrilles. Or dans la partie I-3-2/, nous avons souligné que 

cet angle diminue dans le bois de tension surtout en raison de la présence de couche G (AMF 

de 5° environ). Ainsi toute sollicitation longitudinale est plus reprise par les microfibrilles que 

par la matrice d’hémicellulose et de lignine dans le bois de tension. Les microfibrilles étant 

plus rigides que la matrice, la rigidité longitudinale du bois de tension en est augmentée (Clair 

and Thibaut 2014). Cette plus forte rigidité pour le bois de tension que pour le bois « normal » 

est vraie pour la plupart des essences chez les feuillus (Almeras et al. 2005; Ruelle et al. 

2007). L’impact positif de la présence de fibres avec couche G sur le module d’élasticité 

longitudinal a été démontré dans plusieurs travaux (Yamamoto et al. 2005). Les modules 

d’élasticité radial et tangentiel sont toutefois plus faibles dans le bois de tension que dans le 

bois « normal » à cause du faible module transverse de la couche G dû à un AMF faible et à 

l’absence de lignine (Clair and Thibaut 2014). 

En matière de rupture, la seule tendance serait que le bois de tension semble plus résistant en 

traction et moins résistant en compression que le bois « normal » (Clair and Thibaut 2014). 

Connaissant les paramètres anatomiques qui affectent les propriétés mécaniques du bois, nous 

allons maintenant étudier les méthodes de caractérisation des ces propriétés. 
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II-2-3/ Méthodes de caractérisation du comportement mécanique du bois 

 

Le bois matériau hygroscopique 

Le bois est un matériau hygroscopique c’est-à-dire qu’il peut absorber une grande quantité 

d’eau en fonction des conditions environnementales dans lesquelles il est plongé. Or, le taux 

d’humidité du bois influe beaucoup sur son comportement mécanique. De ce fait, les 

conditions d’humidité et de température dans lesquelles se déroulent les essais de 

caractérisation influencent grandement les résultats obtenus. Dans cette partie, nous allons 

donc décrire l’influence de la teneur en eau et de la température du bois sur son comportement 

mécanique. 

On retrouve trois natures différentes d’eau au sein du bois. Au niveau des micropores des 

parois cellulaires et des lumens, l’eau est présente sous deux de ces états : la vapeur d’eau et 

l’eau libre ou capillaire. La troisième nature sous lequel se trouve l’eau est l’eau liée (ou 

hygroscopique) qui est absorbée par les sites de sorption ou groupes hydroxyle se positionnant 

majoritairement sur les hémicelluloses ou les celluloses amorphes (Navi and Heger 2005d). 

La présence simultanée de ces trois états dans le bois dépend de sa teneur en eau. 

La teneur en eau du bois varie, sous l’effet de la sorption, pour tendre vers un état d’équilibre 

avec l’humidité relative du milieu ambiant. On peut distinguer deux phases lors du séchage   

du bois vert (Navi and Heger 2005d) : 

- Dans un premier temps, l’eau libre s’évapore aux niveaux des micropores et des 

lumens. Lorsqu’il n’y a plus d’eau libre (teneur en eau de 25% à 30%), on atteint 

alors un point singulier appelé point de saturation des fibres (PSF). A ce niveau 

d’humidité relative, les parois cellulaires du bois sont toujours saturées. 

- Dans un second temps, si la teneur en eau du bois diminue en dessous du PSF c’est 

alors l’eau liée qui est extraite des parois cellulaires. 

Les fluctuations de la teneur en eau au-dessus du point de saturation des fibres n’ont aucun 

impact sur les propriétés physiques et mécaniques du bois vert. Ce sont les variations 

comprises entre l’état anhydre et le point de saturation des fibres qui engendrent des 

phénomènes de retrait, de gonflement et influencent le comportement mécanique du bois vert 

(Guitard and Fournier 1994). Les propriétés mécaniques sont corrélées négativement à la 

teneur en eau du bois tant que celle-ci est inférieure au PSF (Gerhards 1982). Pour des valeurs 

de teneur en eau HR comprises entre 0% et le PSF, les modules d’élasticité du bois peuvent 

être estimés à partir des modules d’élasticité de référence du bois (valeur pour une teneur en 

eau de 12%) à l’aide des équations statistiques suivantes (Gerhards 1982; Guitard and 

Fournier 1994; Kollmann and Côté 1968) : 

𝐸𝐿(𝜌, 𝐻𝑅) = 𝐸𝐿(𝜌, 12%) ∗ (1 − 0.01 ∗ (𝐻𝑅 − 12)) 

𝐸𝑅 𝑜𝑢 𝑇(𝜌, 𝐻𝑅) = 𝐸𝑅 𝑜𝑢 𝑇(𝜌, 12%) ∗ (1 − 0.03 ∗ (𝐻𝑅 − 12)) 

Équation 31: Impact théorique de la teneur en eau sur les modules d’élasticité du bois 
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EL, ER et ET sont les modules d’élasticité du bois suivant les axes du plan ligneux, ρ 

correspond à la densité du bois et HR est la teneur en eau du bois. A partir de ces équations, il 

est possible de tracer la variation des modules d’élasticité autour des valeurs de référence 

(HR=12%) en fonction de l’humidité : 

La figure ci-dessus illustre la relation entre module d’élasticité et humidité relative du bois 

mentionnée précédemment. Cette relation est également observable pour les contraintes de 

limite élastique : elles sont sensiblement abaissées par une augmentation de la teneur en eau 

comprise entre l’état hydrique et le PSF (Guitard 1987). 

La variation de l’humidité relative impacte également le comportement viscoélastique 

(comportement différée) du bois de manière significative : les variations engendrent par 

exemple un phénomène de fluage plus important (Navi and Heger 2005b). Cet effet est 

nommé effet mécanosorptif. 

Le comportement mécanique du bois dépend également de la température : la résistance et la 

rigidité du bois augmentent avec la baisse de la température (Gerhards 1982; Kollmann and 

Côté 1968). Comme cela a été mentionné dans les parties précédentes, le bois est composé 

essentiellement de cellulose (amorphe et cristalline), d’hémicellulose et de lignines, 

constituants impactant ses propriétés mécaniques. Or ces composants amorphes peuvent se 

déformer, voire changer de phase à partir d’un certain niveau de température et ainsi modifier 

totalement le comportement du bois. Cette température correspond à la température de 

transition vitreuse (TG) des composants du bois. La transition vitreuse est définie comme la 

phase de transition entre deux états fondamentaux (Navi and Heger 2005b) :  

- L’état vitreux définit un état dur et cassant du polymère (T<TG). Il est souvent 

caractérisé par un module d’élasticité constant de l’ordre du Giga Pascal. Les 

Figure 27: Evolution des modules d’élasticité en fonction de la teneur en eau du bois. Cette variation des 

modules est calculée à partir de la valeur de référence pour une teneur en eau de 12% (Guitard et Fournier 

1994). Le PSF correspond au point de saturation des fibres, HR correspond à l’humidité relative et EHR=12%  le 

module d’élasticité du bois à une humidité relative de 12%. 
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mouvements des molécules dans cet état sont de faibles amplitudes ce qui 

engendre des déformations à la rupture de l’ordre de quelques pourcents. 

- L’état caoutchouteux correspond à l’état du polymère pour des températures 

supérieures à celle de la transition vitreuse. Le module d’élasticité de cet état est 

très nettement inférieur à celui de l’état vitreux (3000 à 4000 fois plus faible (Navi 

and Heger 2005b)). Dans cet état, les mouvements moléculaires sont de plus 

grande amplitude permettant des déformations à la rupture de l’ordre de 500 à 

1000%. 

Comme l’indique la Figure 28, la transition vitreuse s’accompagne d’une chute des constantes 

élastiques caractéristiques du matériau bois (Guitard and Fournier 1994). 

A l’état anhydre, les températures de transition vitreuse des polymères organiques amorphes 

sont très élevées et par conséquent nettement supérieures aux températures auxquelles se 

réalisent généralement les essais de caractérisation. Ces températures pour les polymères du 

bois sont les suivantes (Guitard and Fournier 1994; Navi and Heger 2005b) : 

- Entre 200 et 250°C pour la cellulose paracristalline 

- Entre 150 et 220°C pour l’hémicellulose 

- Entre 140 et 190°C pour la lignine 

Toutefois, ces températures de transition vitreuse diminuent sensiblement avec 

l’augmentation de la teneur en eau. En effet, l’eau agit comme un plastifiant qui, lorsqu’elle 

est absorbée, diminue les interactions entre les macromolécules des polymères hydrophiles et 

engendre ainsi une diminution de la température de transition vitreuse. Les hémicelluloses et 

la cellulose paracristalline sont hydrophiles et possèdent plus de groupes hydroxyles (fixant 

les molécules d’eau) que la lignine. De ce fait, la saturation des parois cellulaires a pour effet 

d’abaisser la température de transition vitreuse en-dessous de la température ambiante pour la 

cellulose paracristalline et les hémicelluloses. La lignine est moins impactée et voit sa 

température de transition vitreuse en conditions saturantes tendre aux alentours de 85°C. 

Concernant la cellulose cristalline (constituant les microfibrilles), l’eau ne peut pas pénétrer 

son réseau cristallin grâce à la stabilité de sa structure (nombre élevé de ponts hydrogène). Par 

Figure 28: Evolution du module d'élasticité au cours de la transition vitreuse de 

polymères amorphes (Navi and Heger 2005b). E correspond au module 

d’élasticité du bois et T à la température. 
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conséquent les microfibrilles restent cristallines et très rigides même à température et 

humidité relative élevée (Navi and Heger 2005b). 

Pour des essais sur du bois vert (condition de saturation en eau) et à température ambiante, on 

retrouve donc, dans les parois cellulaires, les hémicelluloses et la cellulose paracristalline 

dans l’état caoutchouteux et la lignine dans son état vitreux. C’est pour de plus hautes 

températures (au-delà de 85°C) que le bois montre une plus grande flexibilité (Navi and 

Heger 2005b). L’impact des variations atmosphériques sur le comportement du bois étant 

connu, il convient maintenant d’étudier les méthodes permettant la caractérisation de ce 

matériau. 

 

Méthodes de caractérisation mécaniques 

Les essais de caractérisation des propriétés mécaniques d’un matériau peuvent se diviser en 

deux catégories : les essais quasi-statiques et les essais dynamiques. 

Les essais quasi-statiques sont en général réalisés à l’aide d’une presse mécanique, dont les 

dimensions dépendent de la taille des échantillons étudiés. Cette presse vient appliquer à 

l’échantillon une sollicitation soit de traction (étirement de l’échantillon) soit de compression 

(écrasement de l’échantillon). Deux sortes de pilotages existent pour ces essais : 

- Un pilotage en force : la force appliquée par la traverse mobile est contrôlée. 

- Un pilotage en déplacement : le déplacement de la traverse est contrôlé. 

Le bois étant un matériau orthotrope, les courbes contrainte-déformation ou force-

déplacement obtenues via ces essais diffèrent selon la direction de la sollicitation (direction 

longitudinale, radiale ou tangentielle). De plus, le sens de la sollicitation (traction ou 

compression) et le type de pilotage de l’essai influence l’allure de ces courbes (Navi and 

Heger 2005a). Le comportement différé du bois exige de réaliser des essais avec des vitesses 

peu élevées car une vitesse élevée implique une surestimation des modules d’élasticité du 

bois. La norme ASTM D143 donne une vitesse de déplacement de la traverse de 1mm/min 

(Guitard and Fournier 1994). Ces paramètres d’essais définissent ainsi le comportement 

mécanique du bois à un type de sollicitation donnée. 

Dans le cas de la compression axiale, méthode souvent utilisée pour la caractérisation du bois, 

on peut observer un comportement réellement distinct entre une sollicitation dans la direction 

longitudinale et une sollicitation dans les deux autres directions (radiale et tangentielle). La 

Figure 29 représente les courbes contraintes-déformations suivant ces trois directions. Ces 

essais, menés au cours des travaux de Roussel (1997), ont été réalisés sur des éprouvettes de 

25x25x5mm
3
 de peuplier. Nous nous attachons ici uniquement au comportement mécanique 

dans la direction longitudinale. Sur la courbe, il est possible d’observer trois phases de 

réponse (Navi and Heger 2005a) : 

- Une phase élastique linéaire (entre l’origine et le point M1). La pente (représentatif 

du module d’élasticité en compression du bois) et la limite de cette phase (limite 

élastique) caractérisent cette phase. 
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- La phase comprise entre les points M1 et N1 illustre un comportement dit 

« assouplissant » (notion opposée à l’écrouissage pour les métaux), conséquence 

du mode de ruine des fibres du bois. Dans le cas de bois de faible densité, ce 

comportement serait dû à la rupture de la paroi à l’extrémité des fibres engendrant 

un effondrement de ces dernières (Easterling et al. 1982). Pour les bois de plus 

forte densité, le flambement local des parois latérales des fibres semble engendrer 

ce type de comportement (Bariska and Kucera 1985). 

- La dernière phase est une phase de rigidification ou de densification : 

l’effondrement des fibres les unes contre les autres engendre une densification du 

tissu menant à une rigidification du comportement mécanique du bois. 

 

Les essais de traction en déplacement contrôlé donnent des courbes très similaires. Dans la 

direction longitudinale, on observe une phase élastique (souvent plus grande que celle en 

compression) puis une phase plastique avec un pic de rupture puis un comportement 

« assouplissant » dû à la propagation de la fissure et à la zone endommagée (Navi and Heger 

2005a). La figure 30 représente la courbe force-déplacement illustrant le comportement 

expliquée ci-dessus. La rupture du bois en traction est une rupture fragile par opposition à 

celle en compression qui aurait un caractère plutôt ductile. Par analyse des faciès de rupture, il 

est possible de déterminer que le mode de ruine du bois en traction correspond à la rupture de 

ses fibres (Guitard 1987). 

 

 

 

 

Figure 29: Courbe contrainte-déformation d'une éprouvette de peuplier en compression simple 

suivant les directions l, r et t à déformations contrôlées (d’après Roussel (1997) cité dans (Navi 

and Heger 2005a)). Les directions r, t et l correspondent aux axes de référence du bois : radial, 

tangentiel et longitudinal. Les lettres M, N et Q délimitent les domaines singuliers du 

comportement du bois en compression simple. 
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Dans le cas des essais de traction, une attention particulière doit être prise sur l’usinage des 

éprouvettes à tester. Contrairement aux éprouvettes cubiques des essais de compression ou de 

cisaillement, ces éprouvettes de traction sont usinées de telle sorte que leurs extrémités soient 

plus épaisses permettant ainsi une meilleure accroche aux mors de la machine d’essai (Guitard 

1987). La bonne qualité de l’accroche aux mors est primordiale pour éviter un glissement au 

cours de l’essai de traction qui parasiterait la mesure. 

 

La caractérisation du module d’élasticité dans la direction de la plus grande dimension d’une 

éprouvette parallélépipédique ou cylindrique (en général EL) peut être faite par des essais de 

flexion simple (flexion 3 points) ou circulaire (flexion 4 points). Ils consistent à appliquer une 

charge ponctuelle sur une éprouvette disposée sur deux appuis au niveau de ses extrémités 

(Figure 31).  

 

Ces essais permettent d’estimer le module d’élasticité à partir de la rigidité de flexion de 

l’éprouvette de bois obtenue au cours de ces essais (Guitard 1987). Cette rigidité de flexion 

est la multiplication du module d’élasticité par le moment quadratique de la section dans la 

direction de la sollicitation. Ce moment quadratique (I) représente la contribution de la 

géométrie dans le comportement mécanique d’une structure. Dans un repère (x, y, z), en 

Figure 30: Courbe Force-déplacement typique d'un essai de traction dans la direction 

longitudinale à déplacement contrôlé (Navi and Heger 2005a). p correspond à la force 

appliquée à l’éprouvette et δ au déplacement de celle-ci. 

Figure 31: Principe des essais de flexions. A gauche : essai de flexion 3 points. A droite : essai de flexion 4 

points. F correspond à la force mesurée et L correspond à la longueur de la travée. 
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considérant une sollicitation suivant l’axe y (flexion de l’éprouvette autour de l’axe z), ce 

paramètre s’exprime comme suit : 

𝐼𝑧 =∬𝑦2𝑑𝑆 

Équation 32: Expression du moment quadratique d’une section 

Le paramètre dS représente une surface élémentaire que l’on intègre sur la surface S de la 

section transverse de l’éprouvette de bois (plan (y, z)). 

Cette sous-partie n’aborde pas de manière exhaustive les essais permettant la caractérisation 

totale du matériau bois. D’autres essais sont nécessaires comme par exemple des essais de 

cisaillement sur des éprouvettes cubiques permettant de déterminer les modules de 

cisaillement du tenseur des rigidités (Guitard 1987). Les essais dynamiques ne sont pas 

présentés ici. L’essai dynamique de résistance au choc (Giet and Geminard 1997b) fera l’objet 

d’une présentation détaillée dans le chapitre 3 concernant les méthodes mises en place au 

cours de mes travaux de thèse. 

 

Enfin, tout au long de sa vie, l’arbre subit des perturbations mécaniques et le vent est l’un des 

grands acteurs responsable de ces perturbations (Jaffe et al. 1984). Or, plusieurs travaux 

estiment que le vent engendre principalement des charges de flexions sur les arbres (Fournier 

et al. 2006; Telewski and Pruyn 1998). Ce type de sollicitation ne faisant intervenir 

uniquement les propriétés mécaniques longitudinales d’un matériau, la suite de ce rapport 

s’attachera seulement à l’étude des propriétés longitudinales du bois c’est-à-dire suivant la 

direction parallèle aux fibres. 
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III/ Les changements climatiques : nature et impacts sur la 

formation du bois 
 

III-1/ Quels changements climatiques ? 

 

Les phénomènes climatiques extrêmes comme la tempête de 1999 ou la sècheresse de 2003 

produisent de très lourds dommages écologiques et économiques. Or le 21
ème

 siècle connaîtra 

une modification importante des conditions climatiques. En effet, Haarsma et al. (2013) 

montre que le réchauffement climatique induira au cours du 21
ème

 siècle une augmentation de 

l’intensité et de la fréquence des tempêtes en Europe de l’Ouest alors que les vents chroniques 

auront tendance à être moins forts (Haarsma et al. 2013). De plus, ces nouveaux régimes 

venteux s’accompagneront d’épisodes de sécheresse plus forts et plus fréquents à l’horizon 

2070 (Chauveau et al. 2013; Lebourgeois et al. 2001). Ainsi, les processus biologiques 

d’élaboration du bois ainsi que ses propriétés fonctionnelles devront s’acclimater aux 

nouvelles conditions mécaniques induites par le vent, acclimatation susceptible d’être « mise 

à l’épreuve » par des épisodes de sécheresse (stress hydrique). 

Il est bien établi dans la littérature que le stress hydrique et le stress mécanique sont les deux 

stress abiotiques modulant le plus la croissance des plantes. Il est donc intéressant d’en étudier 

l’impact sur la formation du bois ainsi que sur ses propriétés fonctionnelles (hydrauliques et 

mécaniques). 

 

III-2/ Impacts du stress hydrique sur le bois formé 

 

III-2-1/ Impacts sur la formation du bois 

 

L’impact d’un stress hydrique sur la croissance des arbres est très largement étudié dans la 

littérature : il engendre une inhibition homogène de la croissance que ce soit en hauteur ou en 

diamètre (Breda et al. 2006; Giovannelli et al. 2007; Krabel et al. 2015). De plus, ce 

ralentissement de la croissance touche tous les organes de la plante : le stress hydrique 

engendre une réduction de la longueur de la tige et des racines, du nombre de branches 

latérales ainsi qu’une baisse de production de bourgeons et de feuilles menant à une 

diminution de la surface foliaire totale. Ces modifications résultent en une biomasse sèche des 

arbres sous stress hydrique plus faible (Breda et al. 2006; Krabel et al. 2015; Osorio et al. 

1998). 

Ces modifications de croissance s’accompagnent de plusieurs modifications de la structure 

anatomique du bois. En effet, des travaux sur des peupliers hybrides (P. tremula x P.alba, 

clone INRA 717-1B4) ont montré que les vaisseaux d’un bois formé sous stress hydrique sont 

fortement impactés : leur diamètre est réduit alors que leur fréquence et leur épaisseur de 
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paroi augmentent (Awad et al. 2010). En revanche, pour ces peupliers, la densité du bois ne 

semble pas être significativement modifiée par le stress hydrique. 

Ces paramètres structuraux sont corrélés à différentes propriétés fonctionnelles du bois. Ainsi, 

leur modification est susceptible de moduler certaines propriétés hydrauliques et mécaniques 

du bois formé. 

 

III-2-2/ Impacts sur les propriétés du bois 

 

L’augmentation de la fréquence des vaisseaux semble compenser la réduction de leur 

diamètre d’un point de vue de « l’efficacité hydraulique ». En effet, dans les mêmes travaux, 

Awad et al. (2010) montre que la conductivité hydraulique spécifique du bois n’est pas 

impactée par une croissance de l’arbre sous stress hydrique. Néanmoins, c’est au niveau de la 

« sureté hydraulique » que le stress hydrique est le plus impactant : comme on peut le voir sur 

le graphique ci-dessous (Figure 32), les peupliers ayant crû sous stress hydrique sont moins 

vulnérables à la cavitation. Le paramètre P50, défini dans la partie II, est plus faible,  ainsi que 

les paramètres P12 et P88 désignant respectivement le point d’initiation de l’embolie et le 

point d’embolie totale (Awad et al. 2010). La pente des courbes de vulnérabilité n’est pas 

significativement modifiée par un stress hydrique. 

 

Au niveau mécanique, le stress hydrique ne semble pas entrainer de modifications de la 

rigidité du matériau bois pour des peupliers similaires (Awad et al. 2012) ; ces résultats sont 

cohérents avec ceux sur la densité du bois présentés dans la sous-partie précédente. Dans les 

travaux de Rosner et al. (2008) sur Picea abies, la conductivité hydraulique spécifique à 

saturation du bois est significativement plus faible pour les plants formés sur site sec que sur 

site humide tandis qu’aucun impact n’est visible sur leur vulnérabilité à la cavitation. De plus, 

la croissance des arbres sur site sec entraine une réduction des propriétés mécaniques du bois 

Figure 32: Courbes de vulnérabilité de peupliers hybrides (Awad et al. 2010). La courbe aux 

marqueurs creux correspond aux plants bien irrigués tandis que celles aux marqueurs pleins 

représentent les plants sous stress hydrique (rond : stress modéré et triangle : stress sévère). 
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en matière de résistance à la rupture et de rigidité, alors qu’elle ne semble pas impacter sa 

densité (Rosner et al. 2008). Rosner et al. (2008) explique que la croissance des épicéas en 

zone humide engendre une allocation de biomasse plus importante ce qui exige de meilleures 

performances mécaniques du bois afin d’assurer le support du houppier. 

 

III-3/ Impacts du stress mécanique sur le bois formé 

 

III-3-1/ Impacts sur la formation du bois 

 

Croissance et allocation de biomasse 

Tout au long de leur vie, les arbres sont en permanence soumis à des perturbations 

mécaniques dont les plus  courantes sont celles induites par le vent (Jaffe et al. 1984). De ces 

perturbations, ils en perçoivent les déformations mécaniques imposées à leurs organes et 

modulent leur croissance en conséquence (Coutand and Moulia 2000; Moulia et al. 2015).  

Dans quelques travaux sur différentes essences, il a été montré que les flexions de tige, 

contrainte dominante que subit l’arbre au vent, engendrent une diminution de la croissance 

primaire de l’arbre et une augmentation de sa croissance secondaire ; cette surcroissance 

secondaire est plus marquée dans le sens des perturbations mécaniques de plus grande 

intensité (Jaffe et al. 1984; Kern et al. 2005; Telewski and Pruyn 1998). Ce différentiel de 

croissance  secondaire résulte en une ovalisation de la section de la tige dans la direction de la 

flexion (Roignant et al. 2018; Telewski 1989).  

Figure 33: Ovalisation de la section de tige (radiographie) à la suite de l'application 

de flexions unidirectionnelles répétées. Le grand axe des sections ovalisées (vertical)  

correspond à la direction des flexions. La barre d’échelle correspond à 2 mm (Telewski 

1989). 
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L’impact de perturbations mécaniques sur la biomasse de l’arbre a fait l’objet de quelques 

études. Les flexions de tige semblent modifier significativement l’allocation de biomasse aux 

différents organes de l’arbre : il a été observé une allocation préférentielle vers les racines 

plutôt que vers la partie aérienne de l’arbre (Coutand et al. 2008; Gartner 1994). La 

thigmomorphogénèse constitue l’ensemble de ces réponses de croissance à des perturbations 

mécaniques (Jaffe 1973). Ces modifications de la croissance de l’arbre s’accompagnent d’un 

ajustement de l’anatomie du bois. 

 

Modifications de la structure anatomique : le bois de flexion 

Telewski (1989) a proposé de définir le bois formé sous perturbations mécaniques de type 

flexion unidirectionnelle symétrique par le terme de « Bois de flexion ». Sur Abies Fraseri, il 

montre que les trachéides de ce bois de flexion sont plus courtes et plus étroites et leur paroi 

est plus épaisse. De plus, ce type de bois semble plus dense. D’autres travaux sur 

angiospermes ont démontré que des flexions unidirectionnelles symétriques engendrent une 

réduction significative de plusieurs paramètres structuraux à savoir le diamètre moyen du 

lumen des vaisseaux, le diamètre hydraulique, la fréquence des vaisseaux, le diamètre et la 

longueur des vaisseaux (Kern et al. 2005; Neel and Harris 1971). Enfin, le bois de flexion 

chez les angiospermes semblent également être plus dense (Kern et al. 2005). Dans ces 

travaux expérimentaux, il faut noter que l’intensité des flexions appliquées aux plants n’est 

pas contrôlée.  

Dans le cas plus spécifique de flexions unidirectionnelles asymétriques, une partie du bois est 

formé uniquement sous sollicitations de traction et une autre sous sollicitations de 

compression. De ce fait, le terme générique précédent a été adapté en deux termes : TFW 

(« Tensile Flexure Wood ») pour le bois formé sous sollicitations de traction et CFW 

(« Compressive Flexure Wood ») pour celui formé sous sollicitations de compression 

(Roignant et al. 2018). Dans ce cas, une troisième zone, souvent appelée zone neutre, 

correspond à la zone de bois formé suivant la direction radiale perpendiculaire à celle des 

flexions : il s’agit du bois formé sous les déformations les plus faibles voire nulles au niveau 

de l’axe neutre (Roignant et al. 2018). Les travaux de Roignant et al. (2018) ont mis en 

lumière l’impact de stimuli mécaniques contrôlés sur certains paramètres anatomiques du bois 

de flexion chez un peuplier hybride, P.tremula x P.alba (clone INRA 717-1B4). En effet, que 

ce soit au niveau du TFW ou du CFW, la fréquence des vaisseaux diminue de 19% par 

rapport au bois dit  « normal » d’arbres contrôles non sollicités. Le TFW se distingue des 

autres zones au niveau de l’angle des microfibrilles (AMF) et de la taille des vaisseaux, 

preuve que le signe des sollicitations mécaniques semble avoir un rôle important dans la 

formation du bois (Roignant et al. 2018) : l’AMF est de 22° dans le TFW pour 28° pour le 

bois des arbres contrôles et 27° pour le CFW et le bois de la zone neutre ; le diamètre des 

vaisseaux est réduit de 8.2% par rapport au bois « normal ». De plus, le TFW est caractérisé 

par de nombreuses fibres constituées de couche G (18.6%) alors que les fibres du bois de la 

zone neutre et du CFW en sont dénuées (environ 0.6% de fibres avec couche G contre en 

général 2% pour le bois « normal »). Roignant et al. (2018) a montré ainsi que cette 

proportion reste, tout de même, très nettement inférieure à celle classiquement mesurée dans 

le bois de tension (98.4%) : 
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Le diamètre des fibres de ce bois de flexion est plus élevé que celui des fibres du bois 

« normal » : à hauteur de +6% pour les fibres sans couche G et de +15% pour les fibres avec 

couche G. Enfin, les fibres sans couche G (que ce soit dans le TWF ou le CFW) ont une 

épaisseur de paroi plus importante de 10% tandis que l’épaisseur de la paroi (hors couche G) 

des fibres avec couche G est nettement réduite (Roignant et al. 2018). 

Le bois de flexion diffère donc du bois « normal » par sa structure anatomique présentée ci-

dessus. Or, l’anatomie du bois influençant ses propriétés fonctionnelles ; il semble cohérent de 

faire l’hypothèse que ce bois de flexion possède des propriétés mécaniques et hydrauliques 

modifiés par rapport à un bois dit « normal ». 

 

III-3-2/ Impacts sur les propriétés du bois 

 

Au niveau des propriétés fonctionnelles du « bois de flexion », très peu de travaux se sont 

attachés à les étudier. Seules quelques études, sur quelques essences, donnent quelques 

indications. Les études sur des hybrides de peupliers, sur Pinus taeda et Abies fraseri 

s’accordent pour dire que la surcroissance secondaire, induite par des flexions, engendre une 

rigidité de flexion (EI) de la tige significativement plus importante tandis que le module 

d’élasticité du bois formé décroit malgré une densité du bois de flexion qui a été démontré 

plus élevée (Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000; Telewski 1989; Telewski and Jaffe 1986a; 

Telewski and Jaffe 1986b). Les travaux de Kern et al. (2005) montrent également que les 

perturbations mécaniques entrainent la formation d’un bois de plus faible module de rupture 

(MOR), i.e. contrainte maximale de rupture en flexion. Toutefois, ce résultat a été observé 

Figure 34: Comparaison de la proportion de fibres avec couche G entre bois de flexion et bois de 

tension. Anatomie du bois de P.tremula x P.alba. sous flexions asymétriques (B-D) ou après inclinaison 

(E-F). (B) TFW, (C) CFW, (D) zone neutre, (E) bois de tension, (F) bois opposé (Roignant et al., 2018). 

TFW (resp. CFW) correspond au bois formé sous sollicitations de traction (resp. compression). 
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seulement pour deux clones de peupliers tandis que pour les cinq autres aucune modification 

du MOR n’était significative. 

Concernant les propriétés hydrauliques du bois, les perturbations mécaniques semblent ne pas 

affecter les conductivités hydrauliques Khmin et Khmax du bois (conductivités avant et après 

« résorption » de l’embolie existante) ni son taux d’embolie native (embolie créée au cours de 

la saison de croissance). Toutefois, la modification de la taille des vaisseaux (en diamètre) 

engendre une diminution significative de la conductivité hydraulique spécifique du bois Ks 

(Kern et al. 2005). Ce paramètre est défini comme suit : 

𝐾𝑠 =
𝐾ℎ𝑚𝑎𝑥
𝐴𝑠

 

Équation 33: Expression de la conductivité hydraulique spécifique 

As correspond à l’aire conductrice du xylème. Le fait que la conductivité hydraulique 

spécifique soit affectée alors que la conductivité hydraulique à l’échelle de la section entière 

ne le soit pas provient certainement d’un équilibrage lié à la surcroissance secondaire. En 

effet, la diminution de la taille des vaisseaux et de leur fréquence semble être compensée par 

un nombre de vaisseaux plus important induit d’une section transversale plus grande (Kern et 

al. 2005). 

Un certain nombre de ces travaux expérimentaux ont essayé de mettre en lumière certaines 

corrélations entre les propriétés du bois et son anatomie mais également entre les propriétés 

hydrauliques et les propriétés mécaniques du bois. Ces compromis entre propriétés, appelés 

notamment trade-offs fonctionnels, font l’objet de la sous-partie suivante. 

 

III-4/ Notion de trade-offs fonctionnels entre propriétés hydrauliques et 

mécaniques 

 

La notion de trade-offs fonctionnels est tributaire de l’essence de l’arbre considérée. Dans le 

cas des gymnospermes, on a vu précédemment que le bois est composé de trachéides assurant 

à la fois le transport de l’eau dans l’arbre et le support mécanique de ce dernier (Awad et al. 

2012). On peut alors s’attendre à ce que les propriétés hydrauliques et mécaniques du bois de 

résineux soient corrélées positivement ou négativement (trade-offs). En effet, l’augmentation 

du diamètre des trachéides engendre une augmentation de la conductivité hydraulique KH (KH 

étant proportionnelle à la puissance 4 du diamètre de la trachéide) ; cependant cela implique 

également une augmentation de la porosité du bois qui est susceptible de diminuer la rigidité 

du bois, en particulier le module d’Young. Les travaux de Rosner et al. (2008) ont mis en 

lumière de tels trade-offs :  

- entre vulnérabilité à la cavitation et résistance et rigidité de flexion 

- entre conductivité hydraulique et résistance et rigidité du bois 
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Concernant les angiospermes, l’existence de telles corrélations n’est pas assurée. En effet, la 

structure des feuillus est plus complexe avec des cellules spécialisées : les vaisseaux et les 

fibres assurant respectivement les fonctions hydrauliques et mécaniques de l’arbre. Ainsi, 

l’amélioration des propriétés hydrauliques du bois passant par la modification des vaisseaux 

(diamètre et fréquence) n’est pas nécessairement susceptible de dégrader les propriétés 

mécaniques du bois (Awad et al. 2012) qui peuvent être assurées par d’autres cellules telles 

que les fibres. Kern et al. (2005) montre pourtant que, sur des peupliers hybrides, soumis à 

des perturbations mécaniques, certaines corrélations positives peuvent être observées entre la 

rigidité de flexion et la conductivité hydraulique maximale ou encore la conductivité 

hydraulique spécifique et le module de rupture. Toutefois, d’autres travaux semblent conclure 

qu’aucun trade-off ne semble exister entre ces deux types de propriétés du bois chez le 

peuplier (Awad et al. 2012; Kern et al. 2005).  

Les travaux expérimentaux étudiant l’impact de stress abiotiques (sécheresse, perturbations 

mécaniques dues au vent) sur la formation et les propriétés du bois sont peu nombreux (Awad 

et al. 2010; Kern et al. 2005; Rosner et al. 2008; Telewski and Pruyn 1998). De plus, la 

plupart des travaux antérieurs (Kern et al. 2005; Telewski 1989) sur l’impact de stimuli 

mécaniques ne contrôlaient pas l’intensité de ces stimuli, donnée qui semble primordiale pour 

caractériser pleinement le processus de thigmomorphogénèse. D’autre part, en général, les 

travaux expérimentaux antérieurs dans ce domaine ne font intervenir qu’un seul stress 

abiotique à la fois (stress hydrique ou stimulation mécanique) ce qui ne permet pas de 

déterminer si le processus de thigmomorphogénèse est encore efficace en cas de sècheresse 

sévère. 
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Objectifs de thèse 
 

Comme nous avons pu le voir au travers de cette synthèse bibliographique, l’impact de 

stimulations mécaniques sur les propriétés fonctionnelles du bois est peu documenté. De plus, 

la plupart des travaux sur les propriétés du « bois de flexion » ne contrôlaient pas l’intensité 

des stimulations mécaniques qu’ils appliquaient aux arbres. Enfin, aucune étude n’a été 

entreprise concernant l’effet de stimulations mécaniques sur des arbres en condition de 

sécheresse. Dans ce contexte, mes travaux de thèse visent à vérifier trois grandes hypothèses 

selon lesquelles : 

1) Les épisodes de sécheresse pourraient altérer, voire annuler, le processus de 

thigmomorphogénèse des arbres. 

2) L’impact des sollicitations élémentaires de compression et de traction sur le processus 

de formation du bois (Roignant et al. 2018) se traduirait sur les propriétés 

hydrauliques et mécaniques du bois. 

3) L’acclimatation des arbres au vent serait un bénéfice adaptatif vis-à-vis de futures 

sollicitations mécaniques. 

Pour ce faire, nous cherchons à caractériser l’impact de sollicitations mécaniques contrôlées 

(compression et/ou traction) sur la formation et les propriétés fonctionnelles du bois ainsi qu’à 

apporter les premiers résultats sur l’effet d’un stress hydrique sur le processus de 

thigmomorphogénèse. Mes travaux de thèse se sont donc répartis suivant trois axes.  

Tout d’abord, nous visons à caractériser l’impact de traitements de flexions répétées sur la 

croissance primaire et secondaire de jeunes peupliers sous deux régimes hydriques différents. 

Pour cela, nous avons mis en place un dispositif permettant de contrôler la déformation 

maximale longitudinale appliquée à la tige ainsi qu’un second dispositif pour l’automatisation 

de l’application du stress hydrique.  

Dans un second temps, nous souhaitons déterminer l’impact des traitements de flexions 

répétées sur le comportement mécanique de la tige. Une étude expérimentale, au travers 

d’essais de flexion, ainsi qu’un modèle mécanique ont été réalisés pour atteindre cet objectif. 

Enfin, nous avons pour but de caractériser les propriétés mécaniques et hydrauliques du bois 

formé sous différents types de sollicitations mécaniques et/ou sous stress hydrique. Pour ce 

faire, des protocoles originaux ont été mis en place pour l’échantillonnage et la caractérisation 

locale des propriétés fonctionnelles du bois formé uniquement au cours de la période 

d’application des contraintes abiotiques. 
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Chapitre 2 : Impacts des 

flexions répétées sur le 

développement de l’arbre et 

sur ses propriétés 
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Au cours de ces travaux de thèse, nous cherchions à répondre à trois questions. Tout d’abord, 

nous visions à vérifier l’hypothèse selon laquelle l’arbre pourrait percevoir le signe des 

déformations qu’il subit au cours d’une flexion et modifier en conséquence la formation et les 

propriétés du bois. La deuxième hypothèse testée consistait à supposer qu’un stress hydrique 

pourrait affecter le processus de thigmomorphogénèse. Enfin, nous cherchions à confirmer 

l’hypothèse selon laquelle l’acclimatation de l’arbre au vent, au niveau de la formation et des 

propriétés du bois, est un bénéfice adaptatif vis-à-vis de futures sollicitations mécaniques. 

Pour ce faire, deux grandes expérimentations ont été menées sur la caractérisation de l’impact 

de stimulations mécaniques sur la formation et les propriétés du bois. Une première 

expérimentation visait à vérifier les deux hypothèses ci-dessus. En effet, elle avait pour 

objectif d’étudier l’impact de stimulations mécaniques asymétriques sur la croissance de 

l’arbre sous deux conditions hydriques différentes et sur les propriétés mécaniques et 

hydrauliques du bois formé dans ces conditions ainsi que sur le comportement mécanique à 

l’échelle de la tige. Les stimulations mécaniques asymétriques consistaient à des flexions de 

tige, d’amplitude contrôlée, de telle sorte que la moitié de la section de la tige était soumise à 

des efforts de compression et l’autre moitié à des efforts de traction. L’objectif de la seconde 

expérimentation était de comparer l’impact des flexions asymétriques à celui de flexions 

symétriques ; ces dernières étaient des flexions de tige, d’intensité contrôlée, permettant la 

formation de bois sous des efforts alternés de compression et de traction (sollicitations 

probablement plus proches des perturbations que l’arbre pourrait rencontrer dans la nature). 

Comme pour la première expérimentation, les paramètres étudiés sont la croissance des 

arbres, les propriétés mécaniques du bois formé sous ces différentes sollicitations mécaniques 

ainsi que le comportement mécanique de la tige. 

 

I/ Modulation de la croissance des arbres soumis aux traitements 

de flexions répétées 
 

I-1/ Matériel et méthodes 

 

Les deux expérimentations ont été réalisées sur de jeunes peupliers hybrides (P.tremula x 

P.alba, clone INRA 717-1B4). Ces peupliers ont été multipliés in vitro dans un milieu de 

Murashige et Skoog (dilué de moitié) (Mader et al. 2016; Murashige and Skoog 1962; 

Roignant et al. 2018). Après deux mois de rempotages et de périodes d’acclimatation, 40 

arbres ont été sélectionnés selon leur homogénéité et transférés dans une serre sur le site 

Crouel de l’INRA (Clermont-Ferrand, France). La température de la serre était régulée entre 

22 ± 1°C le jour et 19 ± 1°C la nuit et les arbres étaient exposés à la lumière naturelle. Une 

fois acclimatés aux conditions de la serre, ils ont été rempotés dans des pots de 10L contenant 

un substrat constitué d’un tiers de tourbe et de deux tiers de terre noire argileuse de Limagne 

(Bornand et al. 1975; Roignant et al. 2018). Enfin, un brise-vent a été installé contre les 



 

92 

 

ouvertures afin de limiter le courant d’air qui pourrait faire bouger les arbres (stimuli 

mécaniques non contrôlés). 

 

I-1-1/ Organisation du compartiment de la serre 

 

Au cours de ces expérimentations, il a été choisi de répartir les arbres dans la serre de telle 

manière à créer des lots de quatre arbres composés d’un arbre de chaque configuration de 

croissance soumis aux mêmes conditions (gradient de température Nord-Sud dû à la 

ventilation). Les figures ci-dessous 35 et 36 montrent ces dispositions. 

Expérimentation 2016 

L’expérimentation avait pour but principal de tester l’hypothèse selon laquelle la 

thigmomorphogénèse pourrait être affectée par un stress hydrique. Quarante-deux arbres ont 

été répartis en quatre groupes de conditions de croissance (Figure 35) : 

- 12 arbres témoins (T) 

- 10 arbres soumis aux flexions asymétriques (SMa) 

- 10 arbres soumis aux flexions asymétriques et à un stress hydrique (SMHa) 

- 10 arbres témoins soumis uniquement à un stress hydrique (SH) 

 

Nous avons développé un système automatique de gestion du stress hydrique (présenté dans la 

partie suivante), lequel nous a contraints à regrouper les arbres sous stress hydrique sur la 

même tablette. Ainsi, afin de se prémunir d’effet de table, deux arbres témoins 

supplémentaires (T11 et T12) ont été placés dans le prolongement des arbres soumis au stress 

hydrique. 

Il est à noter qu’au cours de l’expérimentation en serre, les arbres SH4, SMHa4 et T11 sont 

morts. 

Figure 35: Plan de l'expérimentation en serre de 2016. (SMa) correspond aux arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) aux 

arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique, (SH) aux arbres sous stress hydrique et (T) aux arbres témoins.  
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Expérimentation 2017 

L’un des objectifs de la seconde expérimentation était de comparer l’impact de sollicitations 

mécaniques asymétriques avec des sollicitations symétriques, probablement plus réalistes de 

ce qui peut se produire dans la nature. Quarante arbres ont été disposés sur les tablettes de 

l’expérimentation de 2016 de la manière suivante (Figure 36) : 

- 20 arbres témoins 

- 10 arbres soumis à des sollicitations mécaniques asymétriques (SMa) 

- 10 arbres soumis à des sollicitations mécaniques symétriques (SMs) 

 

La disposition en quinconce des arbres (les arbres SMa et SMs étaient positionnés à 

l’extérieur des tablettes) permet de réaliser les sollicitations mécaniques symétriques sans 

perturber les arbres voisins. 

Il faut noter qu’un problème technique est survenu juste avant le début des traitements de 

flexions répétées : sur un week-end, la température de la serre n’a plus été régulée ce qui a 

engendré des températures avoisinant les 50°C. De ce fait, l’apex de la totalité des arbres a 

séché, ce qui nous a obligés à tailler tous les arbres à une hauteur de 50 cm de tige (1 cm au-

dessus d’un bourgeon latéral). Les séances de flexions répétées des arbres n’ont pu 

commencer que lorsque la croissance de ces derniers a repris soit 20 jours après l’incident (la 

tige formée à partir du bourgeon latéral s’est alignée verticalement avec la tige formée avant 

incident). 

 

Figure 36: Plan de l'expérimentation en serre de 2017. (SMa) correspond aux arbres fléchis asymétriquement, (SMs) aux 

arbres fléchis symétriquement et (T) aux arbres témoins. Tous les arbres croissent dans des conditions hydriques non 

contraignantes. 
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I-1-2/ Application du traitement de flexions répétées de tige 

 

Comme nous l’avons mentionné précédemment, deux types de sollicitations ont été appliqués 

aux arbres stimulés mécaniquement. Un premier (SMa) visait à générer un champ de 

déformation qui permettait de créer des zones de la tige soumises uniquement à des 

déformations de compression et des zones soumises uniquement à des déformations de 

traction. Nous avons donc mis en place des flexions asymétriques (SMa). Dans un second 

temps, l’expérimentation cherchait à explorer les conséquences de la thigmomorphogénèse 

lorsque le bois subit alternativement des sollicitations de traction et de compression (SMs) ; 

comme cela peut être le cas lors de sollicitations naturelles dues au vent. Nous avons alors mis 

en place des flexions symétriques (SMs). 

Traitement de flexions asymétriques 

Au minimum quinze jours après le rempotage des arbres en pots de 10 litres, les traitements 

de flexions ont débuté. Elles consistaient en une séance de trois flexions manuelles 

consécutives d’une portion de tige (« segment d’étude »). Cette portion de tige correspondait 

aux quarante premiers centimètres de tige au-dessus du collet. Cette séance était répétée trois 

fois par jour (9h, 12h et 15h), cinq jours par semaine. La sollicitation appliquée ici est dite 

asymétrique (Figure 37) car la flexion était toujours suivant la même direction et le même 

sens permettant ainsi à l’arbre de former sur la moitié de la section un bois soumis 

uniquement à des efforts de compression (CFW) et sur l’autre moitié un bois soumis 

seulement à des efforts de traction (TFW) (Roignant et al. 2018). L’utilisation de gabarit de 

flexions à rayon de courbure constant (ρ) permet de contrôler l’intensité du champ des 

déformations appliquées à la tige (Coutand et al. 2009). De plus, cela permet également 

d’appliquer un niveau de déformation uniforme le long du « segment d’étude » de la tige. En 

effet, le diamètre de la tige D// étant supposé constant dans le « segment d’étude », ce segment 

était soumis à de la flexion pure. Or, la résistance des matériaux nous indique qu’en élasticité 

linéaire la déformation maximale longitudinale (εmax) est constante dans une poutre soumise à 

de la flexion pure. En effet, au cours d’une flexion pure, le moment fléchissant M d’une 

poutre est constant. Par conséquent si le moment quadratique I et le module d’élasticité E de 

la poutre sont constants alors : 

𝜌 =
𝐸 ∗ 𝐼

𝑀
= 𝑐𝑜𝑛𝑠𝑡𝑎𝑛𝑡𝑒 𝑒𝑡 𝜀𝑚𝑎𝑥 = 𝐸 ∗ 𝜎𝑚𝑎𝑥 =

𝑀 ∗ 𝐷//

𝐸 ∗ 𝐼
= 𝑐𝑜𝑛𝑠𝑡𝑎𝑛𝑡𝑒 

Équation 34 : Expressions du rayon de courbure et de la déformation maximale lors d’une flexion pure 

En ajustant le rayon de courbure des gabarits (de 200mm à 1000mm), nous pouvions 

maintenir à environ 1% la déformation maximale longitudinale de l’écorce (εmax). Cette 

déformation peut être exprimée en fonction du diamètre D// de la tige et du rayon de courbure 

du gabarit de flexion via le théorème de Thalès (Coutand et al. 2009; Moulia et al. 2015). 
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𝐷′𝑜ù ∶  𝜀𝑚𝑎𝑥 =
𝐷//

𝐷// + 2 ∗ 𝜌
 

Équation 35: Expression reliant le diamètre de la tige D//, le rayon de courbure des gabarits ρ et la déformation maximale 

longitudinale de l'écorce εmax 

 

Afin d’éviter une déformation permanente des tiges due aux flexions, le diamètre du gabarit 

est ajusté chaque semaine afin de maintenir un même niveau de déformation tout au long de 

l’expérimentation. 

La durée de chaque flexion était d’environ 2 secondes. Ainsi, elle restait suffisamment courte 

devant le temps de présentation (> 30 secondes) qui pourrait engendrer une réponse 

gravitropique due à l’inclinaison de la tige (Bonnesoeur et al. 2016; Jourez and Avella-Shaw 

2003; Perbal and Drissecole 1993; Roignant et al. 2018). 

 

Stress mécanique symétrique 

L’application d’un stress mécanique symétrique repose sur le même principe de base que 

celui présenté précédemment pour l’application d’un stress mécanique asymétrique : 

- Séance de flexions 3 fois par jour, 5 jours par semaine sur 5 mois 

- Contrôle de l’intensité du champ de déformations par l’utilisation de gabarit de 

flexions à rayon de courbure constant 

- Durée d’une flexion est d’environ 2 secondes 

Figure 37: Principe des flexions unidirectionnelles asymétriques. L0 est la longueur initiale de la 

tige fléchie, εmax est la déformation maximale appliquée à l’écorce de la tige, D// est le diamètre de 

la tige et ρ est le rayon de courbure du gabarit. 
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La stimulation mécanique est ici une séance de trois flexions manuelles, unidirectionnelles et 

consécutives du  « segment d’étude » de la tige suivant chaque sens de la direction de 

sollicitation (Figure 38). En effet, si la direction de flexion correspondait à la direction Nord-

Sud alors on réalisait trois flexions consécutives du Nord vers le Sud et trois flexions du Sud 

vers le Nord. Ce protocole permet la formation d’un bois soumis à la fois à des efforts de 

compression et de traction ; configuration dans lequel le bois se développe en conditions 

naturelles. Le choix d’appliquer trois flexions par sens de sollicitations vient de l’hypothèse 

formulant que l’arbre est capable de sentir l’intensité et le signe des déformations qui lui sont 

appliquées (Roignant et al. 2018). Ainsi, afin de pouvoir déterminer l’impact d’une symétrie 

des stimulations mécaniques, le même nombre de flexions par sens de sollicitations a été 

appliqué entre les arbres SMa et SMs. 

 

Que ce soit pour les sollicitations asymétriques ou symétriques, une flexion se divise en deux 

phases : 

- Application manuelle de la tige sur le gabarit de flexion 

- Retour accompagné de la tige à sa position initiale 

 

Choix de l’intensité des flexions répétées 

Comme nous l’avons mentionné ci-dessus, l’amplitude de la déformation sur écorce a été 

fixée à 1% pour les deux expérimentations. Ce niveau de stress était une valeur-seuil : il 

s’agissait d’un niveau de déformation suffisant pour engendrer des modifications de 

croissance significatives (Roignant et al. 2018) et cette valeur était également une limite au-

delà de laquelle les déformations auraient généré un endommagement important de la tige. 

Figure 38: Principe des flexions unidirectionnelles symétriques. L0 est la longueur initiale de la tige fléchie, εmax est la 

déformation maximale appliquée à l’écorce de la tige, D// est le diamètre de la tige et ρ est le rayon de courbure du gabarit. Les 

lettres T et C symbolisent respectivement les sollicitations de traction et de compression appliquées à la tige. 
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I-1-3/ Pilotage de la contrainte de stress hydrique 

 

Cette sous-partie concerne uniquement la première expérimentation. 

Le principe de notre gestion du stress hydrique s’inspire des travaux antérieurs menés au sein 

du laboratoire (Awad et al. 2010). En amont de l’expérimentation, nous avons établi la 

quantité de terre à mettre dans chaque pot de 10 litres. Nous avons ensuite saturé cette terre en 

eau et nous avons laissé s’écouler l’eau libre. Le taux d’humidité relative de la terre tend vers 

un palier correspondant à la capacité maximale de rétention en eau du sol (saturation des 

microporosités du sol). La masse de terre à cet état, msat, a été mesurée. Nous avons ensuite 

séché la terre en étuve à 104°C jusqu’à stabilisation de la masse afin d’obtenir la masse sèche 

de terre (msec). La différence entre ces deux masses nous a donné la masse d’eau nécessaire 

pour obtenir un état saturé (m100%FC avec FC pour field capacity). Ainsi, le maintien du stress 

hydrique à hauteur de k% de la capacité maximale de rétention en eau du sol (%FC) suit la loi 

ci-dessous : 

𝑚𝑜𝑏𝑗𝑒𝑐𝑡𝑖𝑓,𝑘% = 𝑚𝑠𝑒𝑐 + 𝑘% ∗ 𝑚100%𝐹𝐶 

Équation 36: Suivi de l'intensité du stress hydrique 

Pour assurer un contrôle précis du niveau de stress hydrique tout au long de 

l’expérimentation, nous avons développé un système automatisé de gestion de l’alimentation 

en eau. Celle-ci repose sur l’utilisation de 20 balances (précision de 5g) et 20 électrovannes 

pilotées par un automate programmable Crouzet em4 (Figure 39). Par suivi en continu des 

données des balances, l’automate active les électrovannes dès qu’un seuil minimal est franchi 

et les désactive une fois le seuil maximal atteint. Les seuils ont été définis respectivement 

comme mseuil+/-= mobjectif,k% ± 5%*m100%FC. L’enregistrement de la masse des pots s’effectue 

toutes les 30 minutes. 

Figure 39: Systèmes de contrôle de l’arrosage automatique pour maintenir une quantité d’eau 

constante dans chaque pot tout au long de l’expérimentation. A: Vue d'ensemble des arbres soumis 

au stress hydrique (SH et SMHa). B: Electrovannes. C: Automate Crouzet em4. 
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La gestion du stress hydrique est divisée en trois phases (Figure 40). La première consiste en 

une montée très progressive du stress hydrique pour éviter toute mortalité des arbres en 

assurant une bonne reprise des arbres dans les pots après rempotage. Cette phase a duré de 

début avril à juin. La seconde phase est une phase de stabilisation du stress hydrique autour de 

42% de la capacité au champ du sol (FC). Ce fut au cours de celle-ci que nous avons estimé la 

masse des arbres (marbre). En effet, l’arbre prenant de la masse au cours de la saison de 

végétation, cet incrément de masse peut être interprété par l’automate comme une masse 

d’eau supplémentaire ce qui reviendrait à appliquer en réalité un stress hydrique plus sévère 

que celui souhaité. C’est pourquoi en milieu de saison nous avons estimé la masse d’un arbre 

moyen et cette valeur a été intégrée dans le calcul de la masse d’eau à maintenir dans les pots. 

Le choix d’appliquer un stress hydrique égal à 42% de la capacité au champ du sol s’appuie 

sur deux raisons : 

- cette valeur génère un stress hydrique assez sévère pour impacter significativement 

la croissance des peupliers et la formation de leur bois (Awad et al. 2010) 

- Ce niveau de stress permet, cependant, de maintenir un processus biologique de 

formation de bois nécessaire ; bois formé donc sous stress et dont nous souhaitons 

caractériser les propriétés. 

Enfin, la troisième phase, en fin de saison de végétation, consiste à un retour vers une teneur 

en eau égale à celle des arbres bien irrigués à savoir 80%FC. 

Figure 40: Suivi des données des 20 balances. Trois phases sont représentées : la phase de diminution de la quantité d’eau dans 

chaque pot (1), la phase de stabilisation du stress hydrique à hauteur de la valeur cible (2) et la phase de diminution du stress 

hydrique avant prélèvement des arbres (3). 
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Afin de vérifier l’état hydrique des plants de peupliers, nous avons effectué une mesure de 

potentiel hydrique foliaire de base à 5 heures du matin (avant le lever du soleil) le 1
er

 

septembre 2016. Ce paramètre nous renseigne sur l’état hydrique de la plante c’est-à-dire le 

niveau de stress hydrique qu’elle subit par l’intermédiaire du niveau de tension mesuré dans le 

système vasculaire. En effet, à cette heure-là, la transpiration de la plante est négligeable. 

Ainsi, la tension de la sève brute au niveau du pétiole est en équilibre avec le potentiel 

hydrique du sol au niveau des racines. La veille des essais, nous avons placé les feuilles 

sélectionnées dans des sachets en aluminium. Le prélèvement de ces feuilles a eu lieu avant le 

lever du soleil en coupant au rasoir le pétiole. La tension exercée sur la sève entraine un retrait 

de celle-ci vers la feuille (migration de la sève dans les cellules adjacentes aux vaisseaux 

(Figure 41B)). Il faut donc appliquer une pression égale à cette tension pour « ramener » l’eau 

à la surface sectionnée du pétiole. Cette manipulation a été réalisée à l’aide d’une chambre à 

pression ou bombe de Scholander (Ritchie and Hinckley 1975; Scholander et al. 1965) 

(Figure 41A).  

 

Dans le laboratoire, les feuilles ont été stockées dans une glacière en attendant la mesure et 

ont été testées dans l’heure qui a suivi leur prélèvement. La feuille est placée avec son sachet 

dans la chambre de telle sorte que seul le pétiole sorte au travers d’un orifice dans le joint 

d’étanchéité. La chambre est reliée à une bouteille d’air comprimé via un manodétendeur. En 

injectant de l’air dans la chambre, on y augmente la pression ce qui engendre un retour de la 

sève vers la surface sectionnée du pétiole (Figure 41C et D). Cette pression est égale à 

Figure 41: Principe de la chambre à pression (André 2002; Tyree et al. 2003). (A) Dispositifs 

nécessaires à la mesure du potentiel hydrique foliaire de base, (B) Circulation de la sève après coupure 

du pétiole, (C, D) comportement de la sève en réaction à une augmentation de la pression de la chambre. 
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l’opposé de la tension de la sève avant prélèvement de la feuille (potentiel hydrique foliaire de 

base) soit au potentiel hydrique du sol. Pour visionner l’instant où l’eau atteint la surface 

sectionnée, nous utilisons une caméra microscope (DigiMicro 2.0) reliée à un ordinateur. 

Nous avons ainsi pu vérifier l’état hydrique des arbres traités en stress hydrique (SH et 

SMHa) par rapport aux arbres bien irrigués (Figure 42). Le potentiel hydrique foliaire de base 

des arbres sous stress hydrique est 50% plus faible que celui des arbres bien irrigués (p<0.01).  

 

I-1-4/ Analyse de la croissance 

 

Un suivi de la hauteur et des diamètres de la totalité des arbres a été effectué au cours des 5 

mois d’expérimentation. La hauteur des arbres a été mesurée toutes les deux semaines à l’aide 

d’un mètre ruban : cette hauteur correspond à la distance entre le collet et l’apex de l’arbre. 

Les diamètres ont été mesurés via un pied-à-coulisse digital au milieu de la zone d’étude de la 

tige soit à 20 centimètres au-dessus du collet. Les diamètres mesurés correspondent au 

diamètre dans la direction des flexions (D//) et au diamètre dans la direction perpendiculaire à 

la direction des flexions (D⊥). Cette dernière direction contient la ligne neutre de la section de 

tige où la déformation induite par la flexion est théoriquement nulle (L0 dans la Figure 37). 

Enfin, ce suivi nous a permis d’enregistrer l’évolution de l’ovalisation de la section de tige ; 

l’ovalisation est définie par l’équation ci-dessous : 

𝑂𝑣𝑎𝑙𝑖𝑠𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛 (𝑡) = 100 ∗
𝐷//(𝑡) − 𝐷⊥(𝑡)

𝐷⊥(𝑡)
 

Équation 37: Ovalisation de la section de tige 

Avec t le temps depuis le début de l’expérimentation. 

Figure 42: Mesure du potentiel hydrique foliaire de base. Mesure effectuée le 1er septembre 2016. (T) 

correspond aux arbres témoins, (SMa) aux arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) aux arbres fléchis 

asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) aux arbres sous stress hydrique. *: p<0.05, **: p<0.01 et ****: 

p<0.001 (Test-T de Student). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent 

l’écartype. 
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I-1-5/ Prélèvements des échantillons de bois pour l’analyse mécanique 

 

Le segment de tige servant à la caractérisation des propriétés fonctionnelles du bois est 

restreint aux quarante premiers centimètres de tige à partir du collet. Pour les arbres sollicités 

mécaniquement (SMa, SMHa et SMs), il correspond aux quarante centimètres de tige fléchis. 

La méthode de prélèvement diffère cependant entre les deux expérimentations.  

Expérimentation de 2016 

Les mesures des propriétés hydrauliques imposent d’éviter tout phénomène d’embolie lors du 

prélèvement des échantillons. Le prélèvement a donc été effectué sous eau :  

- Les arbres ont été totalement défeuillés 

- Ils ont été immergés avec leur pot dans un bac d’eau (le premier mètre de tige est 

immergé) 

- Le segment de la tige d’intérêt est isolé sous eau 

- Les segments sont ensuite amenés dans l’eau au laboratoire où ils y sont 

redécoupés pour obtenir les échantillons finaux de tige d’une longueur de 34 

centimètres. Cette longueur a été optimisée afin que les échantillons puissent être 

centrifugés et scannés en microtomographie à rayons X.   

Le prélèvement des arbres ne s’effectue pas sur la même journée. En début de chaque 

semaine, nous prélevons uniquement les arbres dont les propriétés hydrauliques sont testées 

au cours de la semaine soit seulement un prélèvement de 4 arbres par semaine. 

 

Expérimentation de 2017 

Sans contrainte de mesures hydrauliques (seules les propriétés mécaniques sont testées durant 

cette campagne), le segment de tige d’intérêt des quarante premiers centimètres est prélevé 

sans précautions particulières. Toutefois, sur 15 arbres, les feuilles, les racines et les portions 

de tige restantes ont été conservées pour effectuer une mesure de biomasse. Le segment 

d’étude a été ensuite ramené à 34 centimètres de long comme pour les échantillons de 2016. 

Pour ces deux expérimentations, les portions de tige d’intérêt ont été conservées avant les 

tests mécaniques dans une solution d’éthanol diluée à 30%. 

 

I-1-6/ Mesure de la biomasse des arbres de l’expérimentation de 2017 

 

La biomasse a été mesurée sur 5 arbres témoins, 5 arbres SMa et 5 arbres SMs afin d’évaluer 

l’influence de la thigmomorphogénèse sur l’allocation de biomasse. Quel que soit l’arbre, 

nous avons considéré trois domaines d’étude : le système racinaire, la tige (partie aérienne et 

portion de tige souterraine entre le collet et le pivot racinaire) et les feuilles. Nous avons 

également pris aléatoirement 10 feuilles sur chaque arbre dont nous avons mesuré la surface 

foliaire et la masse sèche. A partir de ces mesures, nous avons pu déterminer la surface 
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foliaire totale de chacun des arbres. Les racines ont été extraites des pots puis lavées. Enfin, 

chaque organe (tige, racines, feuilles) a été placé en étuve jusqu’à ce que sa masse se stabilise. 

La masse sèche a été mesurée grâce à une balance de résolution 0.1g et la surface foliaire à 

l’aide d’un planimètre. 

 

I-1-7/ Réalisation de coupe cytologique 

 

Des coupes cytologiques ont été réalisées sur les segments d’études des arbres de chaque 

année d’expérimentation (voir Figure 74 dans le chapitre suivant). Des sections de 25 µm 

d’épaisseur ont été découpées grâce à un microtome (LEICA RM 2165, Jena, Allemagne) 

puis ces sections ont été teintes à l’aide d’une solution de 1% de safranine et de bleu Astra. 

Ces coupes ont ensuite été montées entre lame et lamelle avec un fixateur (Eukitt) pour leur 

observation au microscope et la prise d’images numériques. Aucune mesure anatomique n’a 

été réalisée sur ces coupes au cours de ces travaux de thèse, les coupes serviront ici 

uniquement à illustrer les modifications de croissance des arbres soumis aux flexions répétées. 

 

I-2/ Résultats et discussions 

 

I-2-1/ Niveau des stress appliqués aux arbres 

 

Le choix des intensités des stress appliqués aux jeunes arbres de peupliers nous a permis 

d’observer des réponses morphogénétiques tout en maintenant une croissance amoindrie 

(malgré le stress hydrique) et sans endommager mécaniquement la tige (par les flexions 

répétées). Les résultats de ces expérimentations, présentés ci-dessous, montrent que ces 

niveaux de stress étaient suffisants pour impliquer des modulations de croissance 

significatives. 

Il est important de comparer les durées d’application des stress appliqués aux peupliers. Le 

stress hydrique est un stress permanent tout au long de l’expérimentation de 2016 ; la durée 

d’application de ce stress à son niveau critique (42%FC) a été de 111 jours consécutifs (soit 

159 840 minutes). En parallèle, quelle que soit l’expérimentation, les traitements de flexions 

répétées sont des sollicitations transitoires (d’intensité égale à 1% de déformation maximale) 

d’une durée de 2 secondes : 

- dans l’expérimentation de 2016 : ces sollicitations transitoires sont répétées 9 fois 

par jour pendant 116 jours soit une durée cumulée de 35 minutes. Le ratio entre 

stress mécanique et stress hydrique était donc de 1/5000. 

- dans l’expérimentation de 2017 :  

o pour les arbres sous flexions asymétriques, les sollicitations mécaniques 

sont répétées 9 fois par jour pendant 88 jours soit une durée cumulée 

d’environ 26 minutes. 
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o pour les arbres sous flexions symétriques, les sollicitations mécaniques 

étaient répétées 18 fois par jour pendant 88 jours soit une durée cumulée 

d’environ 53 minutes. 

Pour l’expérimentation de 2016, la différence de nature des stress appliqués (transitoire et 

permanent respectivement pour les flexions asymétriques et le stress hydrique) n’autorise pas 

la comparaison de leur effet sur la croissance des arbres ou sur les propriétés fonctionnelles du 

bois formé. 

Enfin, les travaux de Roignant et al. (2018) ont montré que certains acteurs biologiques de la 

croissance pouvaient être sensibles au signe des déformations appliquées au bois 

(compression ou traction). Partant de ce fait et afin de pouvoir comparer les arbres sous 

stimulations symétriques aux arbres sous stimulations asymétriques, nous avons appliqué le 

même nombre d’efforts de compression et d’efforts de traction. Nous avons donc réalisé trois 

flexions dans un sens puis trois autres dans le sens opposé pour les arbres sous stimulations 

symétriques. Il est cependant évident que, pour certains acteurs biologiques sensibles 

uniquement aux valeurs absolues des déformations, cette modalité engendre une « double 

dose » et par conséquent une réponse morphogénétique probablement plus prononcée. 

 

I-2-2/ Diminution de la croissance primaire longitudinale des jeunes arbres soumis aux 

flexions répétées 

 

Quelle que soit l’expérimentation, l’allure des courbes de croissance des arbres bien irrigués 

comprend deux phases : une première phase de croissance régulière jusqu’à mi-aout puis un 

arrêt de croissance jusqu’à la fin de l’expérimentation (Figure 43 et 44). En 2016, la 

croissance des arbres sous stress hydrique a suivi ce schéma à l’exception qu’au cours de la 

première phase, une réduction de la croissance a eu lieu après le 20 juin, date à laquelle le 

niveau de stress le plus sévère a été appliqué (Figure 43).  

Les flexions asymétriques de tige réduisent la croissance primaire des arbres. En effet, après 

cinq mois d’expérimentations, la croissance primaire des arbres soumis aux flexions 

asymétriques était plus faible de 6.4% et 6% (respectivement pour 2016 (p=2.8.10
-4

) et 2017 

(p=4.4.10
-5

)) par rapport à leur témoin.  
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La symétrie des traitements de flexions engendre une réduction significative de la croissance 

primaire des arbres témoins et également par rapport aux arbres soumis aux flexions 

asymétriques (Figure 44) : -9.1% par rapport aux arbres témoins (p=4.2.10
-8

) et -3.3% par 

rapport aux arbres fléchis asymétriquement (p=0.035).  

Figure 43: Croissance primaire des arbres soumis aux flexions asymétriques répétées (campagne 2016). Les barres 

d’erreur représentent l’écartype des valeurs moyennes de croissance primaire entre chaque arbre d’une même condition de 

croissance. Le point de référence est pris au début de la phase de traitement mécanique. 

Figure 44: Croissance primaire des arbres soumis aux flexions répétées de leur tige (campagne 2017). Les barres d’erreur 

représentent l’écartype des valeurs moyennes de croissance primaire entre chaque arbre d’une même condition de croissance. 

Le point de référence est pris au début de la phase de traitement mécanique. 
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Enfin, les arbres soumis à un stress hydrique voient leur croissance primaire fortement réduite 

(-32.6% pour les arbres non stimulés mécaniquement et -37% pour les arbres soumis 

également à des flexions asymétriques) par rapport aux arbres témoins (p=2.6.10
-9

). Dans le 

cas des arbres sous stress hydrique, nous observons également un fort impact du processus de 

thigmomorphogénèse sur la croissance primaire (-13%). 

 

I-2-3/ Les flexions unidirectionnelles répétées engendrent une surcroissance radiale 

anisotropique 

 

Concernant la croissance secondaire des arbres, les courbes de croissance semblent suivre un 

schéma identique en deux phases : une première phase de croissance plus régulière pour les 

arbres bien irrigués que pour ceux soumis à un stress hydrique (Figure 46) ; suivie d’une 

deuxième phase d’arrêt de croissance qui est atteinte plus tardivement par les arbres sous 

stress hydrique. Toutefois sur les courbes de l’expérimentation de 2017 (Figure 46), on 

observe une phase d’une durée courte où la croissance est réduite (les deux premières 

semaines de l’expérimentation).  

 

Le stress hydrique réduit clairement la croissance secondaire : à la fin de l’expérimentation, 

nous observons une croissance secondaire réduite de 21.3% comparée à celle des arbres 

témoins (p=9.76.10
-6

). Par contre, les traitements de flexions asymétriques et symétriques 

génèrent une forte augmentation de la croissance secondaire dans les deux directions D// et D
┴
 

(définie ci-dessus). Toutefois, la surcroissance est nettement plus prononcée dans la direction 

des flexions quotidiennes (D//). En fin d’expérimentation, la croissance en diamètre est plus 

Figure 45: Surcroissance secondaire des arbres soumis à des flexions asymétriques répétées (campagne 2016). Les 

barres d’erreur représentent l’écartype des valeurs moyennes de croissance secondaire entre chaque arbre d’une 

même condition de croissance. Le point de référence est pris au début de la phase de traitement mécanique. 
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importante pour les arbres soumis à des flexions asymétriques d’environ 51.5% et 76.3% 

respectivement pour les arbres de 2016 (p=6.03.10
-13

) et 2017 (p=2.24.10
-21

). L’application de 

flexions symétriques (Figure 46) engendre une surcroissance encore plus marqué de +93.3% 

par rapport aux arbres témoins (7.9.10
-23

) et de +9.7% par rapport aux arbres soumis aux 

flexions asymétriques (p=0.003). 

 

Pour les arbres ayant crû sous stress hydrique (Figure 45), les flexions asymétriques ont 

généré aussi une augmentation très importante de la croissance secondaire dans le sens des 

flexions quotidiennes de 46.6% (p=8.07.10
-6

) par rapport aux arbres SH non stimulés 

mécaniquement. Ce résultat montre que le processus de thigmomorphogénèse est très 

important pour la survie de l’arbre. On peut même faire l’hypothèse que la réponse 

thigmomorphogénétique est une priorité pour le maintien de l’arbre qui, malgré le peu de 

ressource en eau, forme une grande quantité de bois pour répondre aux contraintes 

mécaniques. Nous reviendrons plus tard sur ce point particulièrement important. Enfin, on 

observe que, quelle que soit l’expérimentation, l’arrêt de croissance des arbres soumis aux 

flexions répétées (asymétriques et symétriques) se produit deux semaines après celui des 

arbres témoins. Ce retard est également présent pour les arbres sous stress hydrique : l’arrêt de 

croissance des arbres SMHa intervient environ trois semaines après celui des arbres SH. 

Si nous nous attachons maintenant à la croissance secondaire dans la direction perpendiculaire 

aux flexions quotidiennes (D
┴
), nous observons un impact des traitements de flexions répétées 

plus faible mais significatif que ce soit pour les arbres bien irrigués (+25.9% (p=1.61.10
-7

) et 

+37.3% (p=4.10
-13

) pour les arbres soumis aux stimulations asymétriques (2016 et 2017) et 

Figure 46: Surcroissance secondaire des arbres soumis aux flexions répétées de leur tige (campagne 2017). Les barres 

d’erreur représentent l’écartype des valeurs moyennes de croissance secondaire entre chaque arbre d’une même condition 

de croissance. Le point de référence est pris au début de la phase de traitement mécanique. 
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+51.4% (p=2.4.10
-15

) pour les arbres soumis aux stimulations symétriques) que pour les 

arbres sous stress hydrique (+17.9% (p=0.014)).  Ici encore, les flexions symétriques 

engendrent une surcroissance du diamètre de 10.3% (p=0.004) par rapport aux arbres soumis 

aux stimulations asymétriques. 

Ainsi, cette anisotropie de la croissance radiale (plus importante dans la direction des flexions 

quotidiennes) conduit à une section de tige elliptique. Après cinq mois d’expérimentations, 

nous observons une ovalisation de section des tiges des arbres fléchis à hauteur de 15-16% 

(Figure 47). La figure ci-dessous souligne un point remarquable à savoir que l’intensité de 

l’ovalisation des tiges est identique quel que soit le niveau de croissance secondaire des arbres 

(rapide pour les arbres bien irrigués et lente pour les arbres sous stress hydrique). 

 

Un autre point intéressant à noter est la forme des sections de tige des arbres soumis aux 

flexions répétées. Lorsque les flexions répétées sont symétriques (flexion unidirectionnelles 

dans les deux sens), la section de la tige semble tendre vers une section à contour elliptique 

(section symétrique par rapport à son plan neutre (Figure 48c)). Par contre, lorsque les 

flexions sont asymétriques (toujours du même côté), la section de tige devient aussi 

asymétrique et prend une forme de « poire » (Figure 48b) avec un renflement du côté soumis 

aux efforts de compression. 

Figure 47: Ovalisation de la section des tiges des arbres ayant subi le traitement de flexions répétées en fonction de leur 

état hydrique. Les barres d’erreur représentent l’écartype des valeurs moyennes d’ovalisation entre chaque arbre d’une 

même condition de croissance. Le point de référence est pris au début de la phase de traitement mécanique. 
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I-2-4/ Discussion autour des modulations de croissance des arbres par les traitements de 

flexions répétées 

 

Les réponses de croissance des peupliers soumis à un seul type de stress abiotique 

(traitements de flexions répétées ou stress hydrique) observées dans cette étude corroborent 

les travaux précédents cités dans la littérature. En effet, comme cela a été observé dans notre 

étude, plusieurs travaux sur angiospermes et gymnospermes ont montré que les flexions 

engendraient un ralentissement de la croissance primaire et une augmentation de la croissance 

secondaire (Coutand et al. 2008; Jaffe et al. 1984; Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000; 

Telewski 1989). Dans notre étude, nous avons montré également que l’augmentation de la 

croissance secondaire des arbres soumis aux flexions répétées est due à l’augmentation de la 

vitesse de croissance (production hebdomadaire de bois) et à l’extension de la durée de 

croissance. Les études portant sur les flexions unidirectionnelles de tige signalent aussi une 

ovalisation de la section de la tige avec le diamètre le plus grand dans la direction de ces 

flexions (Pruyn et al. 2000; Roignant et al. 2018; Telewski 1989). D’autre part, la réponse de 

réduction des croissances primaire et secondaire du stress hydrique observé au cours de notre 

expérimentation est largement décrite dans la littérature (Awad et al. 2010; Lebourgeois et al. 

2004; Merian et al. 2011; Osorio et al. 1998; Silva et al. 2004). 

Les principaux apports de notre étude sur ce volet résident en deux points :  

1. l’investigation de la réponse thigmomorphogénétique des peupliers sous deux 

conditions hydriques différentes  

2. la comparaison des conséquences d’une symétrie des traitements de flexions (flexions 

de tige unidirectionnelles symétriques ou asymétriques) sur la croissance de peupliers.  

Figure 48: Ovalisation des sections de tiges des arbres soumis aux flexions répétées. (a) Section de tige des arbres témoin. 

(b) Section de tige des arbres soumis aux flexions répétées asymétriques (SMa). T, C et N correspondent respectivement aux 

zones de bois sous sollicitations de traction, de compression ou sous aucun effort. (c) Section de tige des arbres soumis aux 

flexions répétées symétriques (SMs). LN signifie ligne neutre. 
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Sachant que le stress hydrique et les flexions de tige réduisent la croissance primaire des 

arbres (Breda et al. 2006; Jaffe et al. 1984), il apparaît cohérent d’observer une diminution de 

la croissance primaire chez les arbres soumis à ces deux stress simultanés. Par contre, leur 

impact étant opposé sur la réponse en croissance secondaire, on peut émettre l’hypothèse que 

la réponse thigmomorphogénétique qui tend à produire plus de bois peut être inhibée par la 

contrainte hydrique. Au contraire, nos résultats démontrent clairement que la réponse 

thigmomorphogénétique s’exprime très fortement, même en situation de stress hydrique 

sévère. Le résultat le plus marquant est que l’ovalisation de la section de tige se prononce de 

façon identique pour les deux conditions hydriques étudiées (Figure 47). Il paraît donc clair 

que même sous stress hydrique, la croissance et l’allocation de biomasse correspondante sont 

modifiées en réponse biomécanique aux flexions répétées de tige. Concernant l’impact du 

caractère symétrique ou non des flexions de tige sur la croissance des peupliers, nos résultats 

semblent indiquer un effet dose de l’application des flexions répétées. En effet les réponses 

thigmomorphogénétiques au niveau aussi bien de la croissance primaire que de la croissance 

secondaire sont renforcées par les flexions symétriques que nous avons mises en place. Cela 

semble suggérer que les acteurs biologiques responsables de la croissance primaire et 

secondaire sont sensibles à l’intensité des déformations appliquées plutôt qu’à leur signe. 

L’ovalisation de la section de tige n’est pas modifiée par la symétrie des stimulations. Les 

sections en forme de « poire » avec un renflement du côté comprimé sur les arbres soumis aux 

flexions asymétriques (Figure 48) semblent toutefois montrer une perception du signe des 

déformations appliquées qui entre en jeu dans une répartition anisotrope et adaptée de la 

biomasse dans la section de la tige. Ce résultat, déjà observé par Roignant et al. (2018) est 

discuté au travers d’un modèle mécanique dans la partie III-2/ pour explorer l’éventuel 

bénéfice adaptatif d’une telle section.  

 

I-2-5/ Les flexions répétées affectent la biomasse sèche totale de l’arbre et sa distribution 

au sein de la tige 

 

Les flexions unidirectionnelles asymétriques et symétriques de tige stimulent la production de 

biomasse (Figure 49). La biomasse sèche totale (système racinaire + tige + feuilles) des arbres 

fléchis atteint 262.9 ± 19g (SMa) et  268.3 ± 15g (SMs) contre 242.8 ± 7.25g pour les arbres 

témoins (p=0.029 et p=0.005 respectivement). Cela correspond à une augmentation de 

biomasse de 8.3% pour les arbres SMa et de 10.5% pour les arbres SMs par rapport aux 

témoins. Outre sa production totale, la distribution de biomasse est aussi affectée par les 

traitements de flexion. En effet, les flexions répétées de la tige favorisent la production de 

biomasse dans celle-ci : la biomasse de la tige des arbres fléchis en asymétrique et en 

symétrique augmente de 18.1% (p=0.00018) et de 20.7% (p=0.00019) respectivement par 

rapport aux arbres témoins.  
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Par contre, la production de biomasse dans les racines et les feuilles ainsi que la surface 

foliaire ne sont pas impactées par les traitements de flexion asymétriques. Cependant, les 

flexions symétriques, si elles n’ont pas impacté la production de biomasse dans les feuilles, 

elles engendrent une légère augmentation de la biomasse racinaire (+8.1%, p=0.016). Si nous 

regardons plus en détail à l’échelle de la tige, nous observons que la production de biomasse 

est localisée dans le « segment d’étude » de la tige i.e. la portion de 40 cm soumise aux 

flexions pures sur les gabarits (Figure 49) : les traitements de flexions répétées engendrent ici 

une augmentation de 60.9% (p=6.3.10
-6

) et de 76.2% (p=1.5.10
-6

) de la biomasse dans cette 

portion de tige par rapport aux arbres témoins alors qu’elles n’ont aucun impact sur la 

production de biomasse dans les portions de tige non stimulées. Pour finir, la symétrie des 

flexions répétées n’engendre aucune différence significative (p>0.2 entre SMa et SMs). 

 

Dans la bibliographie sur la production de la biomasse totale et sa distribution dans l’arbre, 

Gartner (1994) et Coutand et al. (2008) ont observé, respectivement sur des plants de tomates 

et sur Prunus Avium, que les flexions de tige augmentaient l’allocation de biomasse dans le 

système racinaire et diminuaient l’allocation vers la partie aérienne sans toutefois modifier la 

biomasse totale de l’arbre. Sur des peupliers hybrides, Kern et al. (2005) a également montré 

que les flexions de tige généraient une diminution de la biomasse aérienne totale. Ce dernier 

résultat se retrouve dans d’autres travaux sur Ulmus Americana et Acer saccharum signalant 

une diminution de la croissance primaire et une réduction de la surface foliaire totale de 

l’arbre due à l’application de flexions (Niklas 1996; Telewski and Pruyn 1998). Dans notre 

expérience, nous avons observé au contraire que les flexions répétées augmentaient la 

biomasse totale de l’arbre de 8.3% et 10.5% (respectivement pour les flexions asymétriques et 

Figure 49: Allocation de la biomasse suivant les conditions de croissance. Le « segment d’étude » correspond à la portion 

de tige soumise à la flexion sur gabarit (Test de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les 

barres d’erreur donnent les écartypes. 
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symétriques), la surproduction de biomasse étant allouée principalement dans la zone de la 

tige de l’arbre sollicitée au cours des flexions répétées alors que les racines et les feuilles ne 

semblaient pas affectées par les flexions de tige. On peut faire l’hypothèse que cette 

différence avec les travaux de Coutand et al. (2008) sur la biomasse aérienne pourrait résulter 

de choix expérimentaux différents : dans l’expérimentation de Coutand et al. (2008), le 

« segment d’étude » était deux fois plus long que dans notre expérimentation et l’intensité des 

déformations appliquées variaient de 4.4% au collet à 1.8% à 65cm du sol, i.e. des niveaux 

nettement plus élevés que notre niveau de déformations de 1%. Cette plus grande intensité des 

déformations pourrait expliquer une réponse à distance dans la partie apicale plus prononcée. 

Si on considère maintenant l’impact de la flexion de tige sur le système racinaire, notre 

dispositif de flexion empêche la déformation du système racinaire. Cela explique 

probablement pourquoi nous n’observons aucune réponse thigmomorphogénétique au niveau 

des racines contrairement aux travaux de Coutand et al. (2008). Cela suggèrerait donc que les 

réponses thigmomorphogénétiques des racines suivraient le même schéma que le système 

aérien, à savoir que les racines répondraient aux déformations mécaniques locales qu’elles 

subissent comme cela a été démontré pour la croissance secondaire de la tige (Coutand and 

Moulia 2000; Moulia et al. 2015; Roignant et al. 2018) et observé sur les tiges des arbres 

soumis aux flexion répétées (asymétriques et symétriques). Cependant, nous ne pouvons pas 

écarter l’hypothèse que le processus de thigmomorphogénèse soit dépendant de l’essence de 

l’arbre et puisse affecter les croissances primaire et secondaire selon l’essence et sa stratégie 

écologique.  

Enfin, contrairement à ce que nous avions pu observer au cours du suivi de croissance, la 

production de biomasse n’est pas plus impactée lors du traitement en flexions symétriques.  

 

I-3/ Résultats marquants sur l’impact des traitements de flexions répétées 

sur la production du bois 

 

Cette partie sur les modulations de croissance des arbres dont les tiges sont soumises à des 

flexions répétées a permis de mettre en lumière quatre points importants :  

- les flexions de tige répétées unidirectionnelles réduisent la croissance primaire et 

augmentent nettement la croissance secondaire des arbres. Cette surcroissance 

secondaire est liée au niveau de déformation que les tissus subissent. L’anisotropie 

de la stimulation conduit donc à une ovalisation de la section des tiges dont le 

grand axe correspond à la direction des flexions. De plus, les flexions asymétriques 

de tige engendrent une section de tige en forme de « poire » avec un renflement du 

côté comprimé. Cette différence d’allocation de biomasse dans la section de la tige 

semble valider la première hypothèse énoncée en début de chapitre et suggérer 

ainsi que les arbres peuvent percevoir le signe des déformations qu’ils subissent et 

adapter la production de bois en conséquence (Niez et al. 2018). 
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- la réponse thigmomorphogénétique de l’arbre ne semble pas être affectée par son 

statut hydrique. Même dans des conditions de stress hydrique sévère, la réponse 

aux sollicitations mécaniques s’avère une priorité pour l’arbre qui va produire le 

bois nécessaire à la tenue de sa structure ; comme en témoigne l’intensité de 

l’ovalisation complètement identique des tiges des arbres soumis à la combinaison 

des stress mécanique et hydrique. Ce résultat infirme l’hypothèse du début de 

chapitre vu qu’il suggère qu’en matière de croissances le stress hydrique ne semble 

pas annuler les réponses thigmomorphogénétiques de l’arbre (Niez et al. 2018). 

- la biomasse des arbres soumis aux flexions unidirectionnelles est significativement 

augmentée et allouée préférentiellement vers les zones de l’arbre qui endurent les 

plus grandes déformations mécaniques (Niez et al. 2018). 

- Enfin, les résultats sur les flexions symétriques de tige soulignent un effet dose sur 

la croissance primaire et secondaire des arbres suggérant que les acteurs 

biologiques pilotant la croissance de l’arbre semblent sensibles à l’intensité des 

déformations mécaniques subies par la tige plutôt qu’à leur signe. 

 

II/ Modulation du comportement mécanique de la tige par les 

traitements de flexions répétées 
 

Nous avons vu dans la partie précédente l’impact positif de flexions répétées sur la production 

de bois. L’objectif de cette nouvelle partie est d’explorer le comportement mécanique des 

arbres se développant sous sollicitations mécaniques répétées comme cela peut être le cas 

pour les arbres croissant dans le vent. Pour cela, nous avons réalisé une série de 

caractérisations mécaniques en flexion à l’échelle de la tige pour tester l’hypothèse d’un 

processus d’acclimatation qui conduirait à un bénéfice adaptatif de l’arbre au vent. 

 

II-1/ Matériel et méthode 

II-1-1/ Essai de flexions sur tige de 34 centimètres 

 

Les essais ont été réalisés sur les 34 centimètres de tige sur lesquelles les expérimentations 

hydrauliques avaient été menées. Deux méthodes de caractérisation ont été employées : la 

flexion 4 points pour les échantillons de 2016 et la flexion 3 points pour ceux de 2017. Le 

dispositif utilisé pour ces deux expérimentations est une presse mécanique de laboratoire 

INSTRON 5565 munie d’une cellule de force de capacité 1 kN. 
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Flexion 4 points (campagne 2016) 

 Design du dispositif : 

La configuration 4 points a été choisie afin de mieux répartir les efforts le long de l’éprouvette 

au cours de l’essai et ainsi limiter au maximum les phénomènes de poinçonnement au niveau 

des appuis. Le poinçonnement est une rupture transversale locale en compression du bois 

situé au niveau des appuis. Les deux appuis centraux ont été montés ensemble sur un 

dispositif que nous avons développé spécifiquement et relié à la traverse de la machine à 

essai. Ce dispositif a été conçu de telle sorte qu’il assure deux fonctions : 

- Il permet le réglage de la distance entre les deux appuis centraux 

- Il autorisait une rotation des appuis via sa liaison rotule avec la traverse de 

l’INSTRON (Figure 50a). Cette rotule permet de s’adapter à la géométrie 

irrégulière de la tige et d’appliquer simultanément les deux appuis centraux dès le 

début du chargement de l’échantillon évitant ainsi un début d’essai en flexion 3 

points excentré. 

 

 Méthode : 

L’essai de flexion se déroule en trois temps :  

- mise en contact des appuis sur la tige  

- 3 cycles de charge-décharge dans le domaine élastique du matériau  

- une montée en charge jusqu’à une déformation de 2‰. Ce niveau de déformation a 

été choisi afin de rester dans le domaine élastique du matériau (établi par des tests 

préliminaires) évitant ainsi tout endommagement du bois qui a vocation à subir 

d’autres tests de caractérisation mécanique.   

Les essais de flexion 4 points ont été réalisés suivant deux directions pour chaque 

échantillon : suivant la direction des flexions quotidiennes et suivant la direction 

perpendiculaire (Figure 50b).  

Concernant les essais de flexions 4 points dans la direction des flexions répétées quotidiennes, 

ils sont réalisés de telle manière que le bois formé sous efforts de compression CFW 

(respectivement le bois formé sous sollicitations de traction TFW) soit testé en compression 

(respectivement en traction) au cours de l’essai de flexion.  

Enfin, afin d’explorer les rôles respectifs du bois et de l’écorce, permettant ainsi de tester 

l’impact éventuel de la thigmomorphogénèse sur les propriétés de l’écorce, les essais ont été 

réalisés dans 2 configurations pour chacun des échantillons : avec et sans écorce. 
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 Traitement des données : 

Le logiciel associé à l’INSTRON 5565 enregistre le déplacement de la traverse et la force 

appliquée à l’échantillon. Ces données sont ensuite traitées par un code Matlab que nous 

avons développé pour nos essais : seules les données (force/déplacement) post cycles 

préliminaires ont été utilisés. A partir de ces données, nous avons pu calculer l’évolution de la 

contrainte maximale et de la déformation maximale appliquée à la tige (via les formules 

classiques de la Résistance des Matériaux (Figure 51)). Notre code Matlab tient compte de la 

légère asymétrie des essais de flexion 4 points due à la conicité de la tige (les distances entre 

appuis a et c peuvent légèrement varier autour des 10 centimètres). Dans le cadre de 

l’hypothèse d’élasticité linéaire pour de faibles déformations, nous avons pu relier les vecteurs 

force P et déplacement d respectivement aux contraintes maximales σmax et aux déformations 

maximales εmax suivant l’asymétrie de l’essai (Figure 51). 

 

 

 

 

Figure 50: Essai de flexion 4 points. CFW et TFW représentent respectivement le bois formé sous sollicitations de 

compression et de traction. LN est la ligne neutre de la section de tige où les déformations sont théoriquement nulles. 
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F est la force appliquée et L est la longueur de la travée. Les déplacements des appuis aux 

points B et C sont notés dB et dC et DSF est le diamètre de la tige dans la direction de l’essai de 

flexion. YB et YC sont des constantes issues des calculs. 

En ajustant la courbe (domaine élastique) par une fonction linéaire, nous pouvons mesurer la 

rigidité en flexion EI de la tige. Ce paramètre se compose du module d’élasticité longitudinal 

apparent de la tige et du moment quadratique de la section de tige I ; I représente la 

contribution géométrique à la rigidité de la tige en flexion.  

Afin de déterminer le module d’élasticité longitudinal apparent de la tige (celui du matériau 

« bois + écorce » et celui du bois seul), nous avons dans un premier temps calculé le moment 

quadratique de la tige. Etant donné la géométrie très régulière de nos segments de tige, nous 

avons supposé que cette valeur était constante sur les 34 centimètres d’échantillon et en 

moyenne égale au moment quadratique de la section de tige à mi-travée. Les clichés de cette 

section ont été obtenus soit à partir des scans microtomographiques soit de photographies de 

la section prises juste après les essais de flexions. Après segmentation de l’image de la section 

par le logiciel ImageJ (Doube 2017), nous avons pu calculer la valeur du moment quadratique 

de la section (à l’aide du plugin dédié BoneJ (Doube et al. 2010)). 

 

Figure 51: Principe de calcul des contraintes et déformations maximales en flexion 4 points. Les différents cas présentés, 

concernant l’expression des contraintes et des déformations, dépendent de la position des appuis centraux au cours de l’essai 

de flexion (Variation des paramètres a et c). 
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Flexion 3 points (campagne 2017) 

 Méthode : 

Les essais de flexion ont été menés en mode 3 points jusqu’à rupture pour la moitié des 

échantillons de 2017 (5 échantillons par configurations (Témoin, SMa et SMs)). Le choix de 

la flexion 3 points par rapport à la flexion 4 points est dicté par l’objectif de fléchir jusqu’à la 

rupture des échantillons. Les essais préliminaires sur tige en flexion 3 et 4 points ont montré 

qu’en 3 points, la concentration de la force en un point (mi-travée) et l’augmentation de la 

portée entre appuis rendent l’essai plus pertinent pour la rupture.  

Pour la seconde moitié des échantillons (testé uniquement dans leur domaine élastique), la 

flexion 3 points a également été retenue ici par simple soucis d’homogénéité sur cette 

campagne. 

 

 Caractérisation du comportement élastique de la tige sous trois types de chargement : 

flexions unidirectionnelles et de sens opposé : 

Nous avons émis l’hypothèse qu’un bois formé sous sollicitations de compression répétées 

(ici CFW) pourraient développer des propriétés particulières et montrer un comportement 

particulier en compression. De la même manière, on peut supposer qu’un bois formé sous 

traction (ici TFW) développe des propriétés particulières en traction. Pour tester cette 

hypothèse, nous avons réalisé deux tests de flexions qui consistaient simplement à retourner 

l’éprouvette telle manière que le bois formé sous efforts de compression CFW 

(respectivement le bois formé sous sollicitations de traction TFW) soit testé une première fois 

en compression (respectivement en traction) au cours de l’essai de flexion (Figure 52a) et 

inversement lors du deuxième essai (Figure 52b). De plus, nous avons également réalisé un 

essai de flexion 3 points suivant la direction perpendiculaire aux flexions répétées de tige i.e. 

suivant le plan neutre de la tige (Figure 52c). 

La méthode employée ici est identique à celle de la flexion 4 points :  

- Mise en contact de l’appui central  

- Application de trois cycles préliminaires de charge-décharge dans le domaine 

élastique 

- Application d’un chargement jusqu’à 2‰ de déformation 

Comme en 2016, nous avons testé les tiges avec et sans écorce. 
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 Caractérisation du comportement à la rupture des tiges : 

La méthode développée pour caractériser la rupture des échantillons suit le même schéma que 

les essais précédents :  

- mise en contact de l’appui central 

- trois cycles préliminaires de charge-décharge dans le domaine élastique 

(déformation de 2‰) 

- un dernier chargement jusqu’à la rupture de l’échantillon.  

Ces essais ont été réalisés sur les tiges de 34 cm des 15 arbres (5 par conditions de 

croissance). 

 

 Traitement des données : 

De la même manière que pour le traitement des essais de flexion 4 points, les données 

expérimentales acquises par l’INSTRON (force F et déplacement d) ont été analysées par un 

code Matlab développé pour l’occasion à partir duquel ont été calculées la contrainte 

Figure 52: Protocoles de flexions 3 points (campagne 2017). CFW et TFW représentent respectivement le bois formé sous 

sollicitations de compression et de traction. LN est la ligne neutre de la section de tige où les déformations sont 

théoriquement nulles. 
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maximale et la déformation maximale grâce aux formules de la théorie des poutres de la 

Résistance des Matériaux ci-dessous : 

𝜎𝑚𝑎𝑥 =
𝐹 ∗ 𝐿 ∗ 𝐷∥ 𝑜𝑢 ⊥ 

8 ∗ 𝐼
 𝑒𝑡 𝜀𝑚𝑎𝑥 =

6 ∗ 𝐷∥ 𝑜𝑢 ⊥ ∗ 𝑑

𝐿2
 

Équation 38: Expression de la contrainte maximale et de la déformation maximale appliquées à une poutre en flexion 3 

points 

En ajustant la partie linéaire de la courbe avec une fonction linéaire, nous pouvons mesurer la 

rigidité en flexion EI de la tige. Après mesure du moment quadratique par analyse d’image de 

la section (présenté précédemment pour la campagne 2016), on peut extraire le module 

d’élasticité longitudinal apparent de la tige (celui du matériau « bois + écorce » et celui du 

bois seul).  

Dans le cas de l’étude du comportement mécanique complet de la tige (domaines élastique et 

plastique), deux analyses ont été menées (calculées simultanément dans le même code 

Matlab) pour déterminer le module d’élasticité et la limite élastique :  

- Analyse 1 : il s’agit de la même méthode que précédemment (étude du domaine 

élastique en flexion 3 ou 4 points), le module d’élasticité est donnée par la pente de 

la régression linéaire et la limite élastique est définie par le point à partir duquel la 

corrélation n’est plus satisfaisante (R²< 0.997). 

- Analyse 2 : nous avons interpolé la courbe en totalité par un polynôme du 

neuvième degré (R²>0.95). A partir des valeurs interpolées, nous avons calculé 

l’évolution la dérivée de la contrainte maximale par rapport à la déformation 

maximale. Cette évolution correspondait à celle du module d’élasticité. Sur la 

plage de déformations [0‰ ; 2‰], on calcule la valeur moyenne de la dérivée et 

on la définit comme la valeur consigne (Econsigne). La limite élastique (Rel ; εel) 

correspond au point à partir duquel la dérivée sort de l’intervalle de confiance 

Econsigne ± 10%. Enfin, le module d’élasticité est calculé comme la moyenne de la 

dérivée sur l’intervalle des déformations [0 ; εel]. 

 

L’analyse 2 nous a également permis de déterminer une contrainte maximale de rupture (ou 

module de rupture, MOR). En effet, de l’évolution du nombre dérivée de la contrainte, nous 

avons calculé une moyenne glissante sur 10 valeurs. Le point à partir duquel cette moyenne 

s’annulait représentait le point de rupture de la tige (σR; εR). 
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 Contrôle du poinçonnement : 

Les essais de flexion ont été filmés par une caméra PCO.1600. La caméra est placée à 1m de 

la presse mécanique de telle sorte que l’on puisse visualiser la totalité de l’éprouvette au cours 

de l’essai. Ce suivi nous a permis d’estimer l’ampleur de l’éventuel poinçonnement au niveau 

des appuis. Les films ont été traités dans le logiciel ImageJ (Doube 2017). La première étape 

consiste à seuiller les images pour distinguer l’échantillon du fond de l’image (Figure 54 

Etape 1). Puis, des régions d’intérêt (ROI) ont été définies sous les appuis centraux et à mi-

travée de l’éprouvette en partie inférieure de la tige (Figure 54 Etape 2). Dans chacune de ces 

zones, nous avons isolé la fibre inférieure de la tige. La position du barycentre de ce segment 

sur chacune des images du film indique le déplacement de la fibre inférieure au cours de 

l’essai de flexion soit le déplacement de l’échantillon (Figure 54 Etape 3). Ce déplacement a 

été comparé avec la mesure de déplacement donnée par l’INSTRON 5565. 

 

 

Figure 53: Schéma explicatif de l'analyse 2. Les ordonnées correspondent aux nombres dérivés de la courbe contrainte-

déformation. La zone constante correspond à la partie linéaire dans la courbe contrainte-déformation. E est le module 

d’élasticité, εel la déformation élastique limite et εR la déformation à la rupture. 
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La différence moyenne entre les valeurs expérimentales extraites de l’INSTRON et de 

l’analyse d’image a été estimée à 0.17 mm pour la flexion 4 points et à 0.13 mm pour la 

flexion 3 points. Cependant, la résolution des images est supérieure à cette différence. Le 

système de contrôle n’est donc pas assez résolutif pour montrer l’existence d’un 

poinçonnement au cours des essais de flexion. Par conséquent, l’analyse du comportement 

mécanique de la tige en flexion a été réalisée à partir des données issues de l’INSTRON. 

 

II-1-2/ Mesure de l’infradensité 

 

Nous avons vu dans la synthèse bibliographique que les propriétés mécaniques d’un matériau 

dépendent fortement de sa densité (ou son infradensité). C’est pourquoi nous avons mesuré 

l’infradensité du bois des arbres soumis aux différentes conditions de croissance. 

L’infradensité est définie comme le rapport de la masse sèche de l’échantillon par son volume 

saturé. La mesure du volume saturé est basée sur le principe d’Archimède (Figure 55). On 

pose un bécher contenant de l’eau sur une balance de précision et on tare cette balance 

(Sartorius BP201S d’une précision de 0.1mg). Ensuite, on immerge l’échantillon dans un 

second récipient immergé lui-même dans l’eau mais suspendu de manière à ce que ce dernier 

ne touche pas les parois du premier bécher. Ainsi les masses de ce 2
ème

 bécher et de 

l’échantillon ne sont pas mesurées par la balance. Par contre, le volume d’eau déplacé par 

l’immersion de l’échantillon génère une force verticale mesurée par la balance de précision. 

Figure 54: Principe de vérification du poinçonnement au cours d'un essai de flexion. L’analyse est réalisée par 

segmentation des images à l’aide du logiciel ImageJ. 
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La valeur donnée par la balance correspond donc au volume saturé de l’échantillon. Il faut 

noter qu’une part du volume d’eau déplacé est due à l’immersion de la tige tenant le récipient 

contenant l’échantillon. Cette contribution est quantifiée et soustraite au volume total mesuré 

pour obtenir uniquement le volume d’eau déplacé par l’immersion de l’échantillon. 

La masse sèche des échantillons est mesurée après un passage en étuve à 104°C pendant 24h. 

 

Seul le bois est au centre de nos investigations. Nous avons donc mesuré uniquement 

l’infradensité du bois de la tige, c’est-à-dire sans écorce ni moelle.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 55: Mesure du volume saturé du bois. Cette mesure 

appelée pesée hydrostatique suit le principe d’Archimède qui 

consiste à mesurer le volume d’un échantillon en mesurant le 

volume d’eau qu’il déplace lorsqu’il est plongé dans un 

liquide. 
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II-1-3/ Nombre d’individus par expérimentation 

 

Le nombre total d’individus exploités pour l’élaboration des résultats est réparti de la manière 

suivante : 

Tableau 1 : Nombre d'individus par mesure. (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, 

(SMs) les arbres fléchis symétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les 

arbres sous stress hydrique. 

Nombre 

d’individus 
Infradensité 

Module 

d’élasticité 

Rigidité de 

flexion 

Déformation 

élastique 

limite 

Contrainte 

élastique 

limite 

Contrainte 

de rupture 

T (2016) 5 5 10 / / / 

T (2017) 5 5 5 5 5 4 

SMa 

(2016) 
5 5 10 / / / 

SMa 

(2017) 
5 5 5 5 5 5 

SMs 

(2017) 
5 5 5 5 5 2 

SMHa 

(2016) 
4 4 8 / / / 

SH (2016) 4 4 9 / / / 

 

Le nombre peu élevé d’individus SMs (2017) pour la caractérisation de la contrainte de 

rupture de la tige vient de la forme singulière des tiges testées dont trois des cinq tiges ont 

glissé au cours de l’essai de flexion dans le domaine plastique. 
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II-2/ Résultats et discussions 

 

Impact de la croissance sous traitement de flexions répétées sur le comportement mécanique 

élastique de la tige 

Impact sur la rigidité de flexion de la tige (bois + écorce) : 

L’augmentation de la croissance secondaire dans la direction des flexions répétées entraine 

une forte augmentation du moment quadratique de la section de tige (I), paramètre constitutif 

de la rigidité de flexion (EI) de la tige (Figure 56). En effet, la rigidité de flexion est 

multipliée par 3.12 (p=2.8.10
-8

) et par 3.25 (p=2.04.10
-5

) après cinq mois de traitements de 

flexions asymétriques (respectivement pour 2016 et 2017).  

 

Les flexions symétriques ont multiplié la rigidité de flexion par 3.56 par rapport aux arbres 

témoins (p=5.92.10
-9

). On observe aussi une très importante augmentation de EI par les 

flexions répétées pour les arbres sous stress hydrique : EI est 2.2 fois plus grand pour les 

arbres SMHa que pour les arbres témoins sous stress hydrique SH (p=9.10
-5

).  

 

 

 

Figure 56: Impact des traitements de flexions asymétriques répétées sur la rigidité des tiges (campagne 2016). (T) représente 

les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique 

et (SH) les arbres sous stress hydrique. La notion de parallèle // indique qu’il s’agit de la rigidité de flexion dans la direction des 

flexions répétées alors que le symbole ┴ fait référence à la direction perpendiculaire aux flexions répétées (Test de Student 

p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Enfin, quel que soit l’état hydrique des arbres, les flexions répétées augmentent également de 

manière importante la rigidité de flexion des tiges dans la direction perpendiculaire aux 

flexions (Figure 56) : 

- x1.97 pour les arbres SMa (2016) et x2.38 pour les arbres SMa (2017) par rapport 

à leurs arbres témoins (2016 et 2017) 

- x1.47 pour les arbres SMHa par rapport aux arbres témoins sous stress hydrique 

SH 

- x2.74 pour les arbres SMs par rapport aux arbres témoins (2017) 

Comme cela a été décrit dans des travaux précédents (Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000; 

Telewski 1989), les flexions de tige ont un fort impact positif sur la croissance secondaire des 

arbres et de manière préférentielle dans la direction des contraintes de flexion maximales. 

Cette surcroissance en diamètre conduit toujours à une augmentation significative de la 

rigidité de flexion (EI). Notre étude souligne le bénéfice mécanique d’une contribution 

géométrique forte sur la rigidité de flexion de la tige : une augmentation de la rigidité de 

flexion de 224% pour les arbres SMa et de 271.7% pour les arbres SMs résulte 

majoritairement d’une augmentation du moment quadratique de 183% pour les arbres SMa et 

de 244.9% pour les arbres SMs (toutes ces valeurs sont prises sur les arbres de 

l’expérimentation de 2017). Cette forte contribution de la géométrie de la section de tige sur 

la rigidité de flexion confirme des calculs précédents (Badel et al. 2015; Fournier et al. 2013) : 

une faible augmentation du diamètre génère un impact conséquent sur le comportement 

mécanique de la tige qui peut compenser un bois avec de faibles propriétés mécaniques (ici le 

module d’élasticité). Nos résultats montrent qu’une croissance secondaire accrue générée par 

des flexions répétées unidirectionnelles est très bénéfique en matière de rigidité de flexion de 

la tige. Ce résultat vaut pour les arbres bien irrigués comme pour les arbres en stress hydrique. 

Figure 57: Impact des traitements de flexions répétées sur la rigidité des tiges (campagne 2017). (T) représente les arbres 

témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement et (SMs) les arbres fléchis symétriquement. La notion de parallèle // 

indique qu’il s’agit de la rigidité de flexion dans la direction des flexions répétées alors que le symbole ┴ fait référence à la 

direction perpendiculaire aux flexions répétées (Test de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs 

moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Dans le cadre de l’arbre au vent, une analyse complète de l’impact des modulations de 

croissances sur un éventuel bénéfice adaptatif se doit de prendre en compte l’ensemble des 

paramètres. En effet, le moment fléchissant engendré par la force de trainée du vent sur le 

houppier dépend fortement de la hauteur de l’arbre. Fournier et al. (2013) ont établi une 

analyse mécanique rigoureuse de la sécurité de l’arbre au vent menant à l’établissement d’un 

facteur de sécurité au vent SW qui intègre la géométrie de l’arbre et la résistance mécanique 

du bois (élastique ou de rupture) : 

𝑆𝑊 =
4 × 𝐼 × 𝜎𝑐

𝑐𝑑 × 𝐴𝑤 × 𝐻𝑤 × 𝐹𝑤 × 𝐷//
 

Équation 39 : Facteur de sécurité de l'arbre au vent 

Les composantes de cette équation sont : 

- I le moment quadratique de la section de tige, 

- σc la contrainte longitudinale critique du bois au niveau du collet (contrainte à la 

rupture ou contrainte élastique limite), 

- cd le coefficient de trainée, 

- Aw l’aire de la surface d’exposition du houppier au vent, 

- Hw la hauteur du centre d’application de la force de trainée, 

- Fw le facteur de forme du vent, 

- D// le diamètre de la tige dans la direction de la flexion 

Si on intègre l’ensemble de nos résultats relatifs à la croissance et donc aux dimensions des 

organes impliqués dans cette équation : diminution de la hauteur de l’arbre de 5.3% (SMa) et 

de 7.8% (SMs), augmentation de 33.5% (SMa) et de 41.4% (SMs) du diamètre D//, et 

augmentation de 183% et 244.9% du moment quadratique (les paramètres cd, Aw et Fw étant 

supposés constants), le processus de thigmomorphogénèse conduit à une augmentation du 

facteur de sécurité au vent SW de 123.9% pour les arbres SMa (p=2.10
-10

) et de 165.1% pour 

les arbres SMs (p=5.10
-12

) par rapport aux témoins. Une analyse similaire montre que le 

processus de thigmomorphogénèse a également un fort impact positif sur le facteur SW pour 

les arbres en stress hydrique (+75.4%, p=4.10
-10

). 

Le processus de thigmomorphogénèse impacte donc positivement et très fortement trois des 

principaux paramètres qui influencent le facteur de sécurité de l’arbre au vent SW :  

- le diamètre dans la direction des flexions,  

- la hauteur de l’arbre,  

- le moment quadratique de la section de tige  

Impact des flexions répétées sur le module d’élasticité du bois : 

Nous avons vu précédemment l’impact de la thigmomorphogénèse sur la production de bois. 

Nous nous attachons maintenant aux propriétés de celui-ci et en particulier au module 

d’élasticité longitudinal E (Figure 58). En 2016 et 2017, les traitements de flexions 
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asymétriques engendrent une augmentation du module d’élasticité apparent respectivement de 

l’ordre de 13.4% (p=0.0102) et 32.3% (p=9.10
-4

).  

Même si les moyennes semblent indiquer la même tendance pour le traitement symétrique 

(Figure 59) et pour les arbres en stress hydrique (Figure 58), la variabilité de nos résultats ne 

nous permet pas d’affirmer un fort impact de la thigmomorphogénèse dans ces deux cas. 

Figure 58: Impact de flexions asymétriques répétées sur le module d’élasticité longitudinal apparent du bois (campagne 

2016, test de Student p<0.05). (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les 

arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les arbres sous stress hydrique. Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 

Figure 59: Impact de flexions répétées sur le module d'élasticité longitudinal apparent du bois (campagne 2017, test de 

Student p<0.05). (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement et (SMs) les arbres fléchis 

symétriquement. Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Enfin, nous l’avons rappelé dans le chapitre bibliographique, le module d’élasticité est 

fortement corrélé avec l’infradensité du bois. Nos résultats montrent que l’infradensité (Figure 

60) est elle aussi impactée positivement par les flexions répétées ; que ce soit avec les 

stimulations asymétriques (+9.6% (p=0.0003) en 2016 et +12.9% (p=2.41.10
-6

) en 2017) que 

pour les asymétriques (+15.8% avec p=2.12.10
-6

). Cet impact des flexions répétées est 

également observable pour les arbres en stress hydrique avec une augmentation de 

l’infradensité de 14.7% (p=0.0022). L’expérimentation de 2017 souligne que les arbres 

soumis à des flexions répétées symétriques montrent un bois légèrement plus dense que les 

arbres soumis aux stimulations asymétriques (+2.6% avec p=0.029). 

 

Dans la littérature, plusieurs travaux, sur peupliers hybrides et Abies fraseri, ont montré que 

les flexions répétées de tige diminuaient le module d’élasticité longitudinal du bois (Kern et 

al. 2005; Pruyn et al. 2000; Telewski 1989). Dans notre étude, les flexions répétées ne 

semblent pas dégrader le module d’élasticité du bois que ce soit pour les arbres bien irrigués 

ou sous stress hydrique. Au contraire, le module d’élasticité du bois des arbres soumis aux 

flexions asymétriques augmente significativement. Ces résultats sont assez remarquables dans 

un contexte de surcroissance secondaire due aux flexions répétées. On pourrait faire 

l’hypothèse contraire car l’augmentation de croissance est souvent accompagnée d’un milieu 

plus poreux et souvent moins rigide. Les résultats sur l’infradensité sont cependant tout à fait 

cohérents avec nos modules d’élasticité : les flexions répétées augmentent l’infradensité du 

bois quel que soit leur état hydrique. Cette augmentation de l’infradensité du bois de flexion 

avait également été rapportée dans les travaux de Kern et al (2005). Ces résultats sur 

l’augmentation simultanée de l’infradensité et du module d’élasticité sont cohérents entre eux 

vu que la littérature décrit une corrélation positive entre le module d’élasticité du bois et son 

infradensité (Clair and Thibaut 2014; Guitard and Elamri 1987; Yang and Evans 2003). Il faut 

toutefois nuancer ces résultats qui sont nos résultats macroscopiques à l’échelle de la tige qui 

Figure 60: Impact des flexions répétées sur l'infradensité moyenne du bois (Test de Student p<0.05). Les histogrammes à 

contour noir correspondent à la campagne 2017. (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, 

(SMs) les arbres fléchis symétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les arbres 

sous stress hydrique. Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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inclut le bois formé sous les contraintes environnementales mais également le bois formé 

avant les traitements. C’est pourquoi nous proposerons dans le chapitre 3 des investigations 

locales permettant de caractériser uniquement le bois formé au cours de la période des 

traitements de flexions répétées. 

 

Impact du sens de la sollicitation de flexion sur des arbres soumis à des flexions répétées 

asymétriques 

Nous avions fait l’hypothèse que le bois CFW formé toujours sous sollicitations de 

compression (respectivement TFW en traction) pouvait montrer des propriétés mécaniques 

particulières en compression (resp. en traction). Les essais de flexions spécifiques que nous 

avons réalisés en ce sens ne montrent aucun changement significatif sur la rigidité de flexion 

des tiges donc du module d’élasticité ce qui nous permet de conclure que le module 

d’élasticité en compression est égal à celui en traction. Il serait intéressant aussi d’investiguer 

si le sens de la sollicitation a un impact dans la zone plastique et en rupture de la tige. 

Souhaitant utiliser le bois de ces éprouvettes pour d’autres investigations, nous n’avons pas 

mené ces études jusqu’à ces zones d’endommagement. 

 

Impact des traitements de flexions répétées sur le comportement post-élasticité (plasticité et 

rupture) de la tige 

L’expérimentation de 2017 a permis de caractériser également le comportement plastique des 

tiges d’arbres soumis aux traitements de flexions répétées. Nous avons observé que les 

traitements de flexions répétées engendraient une diminution de la limite élastique de la tige 

(déformation élastique limite (Figure 61) et contrainte élastique limite Rel (Figure 62)).  

Figure 61: Impact des flexions répétées sur la déformation élastique limite de la tige (campagne 2017, test de Student 

p<0.05). (T) correspond aux arbres témoins, (SMa) aux arbres fléchis asymétriquement, (SMs) aux arbres fléchis 

symétriquement. Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Nous avons constaté une diminution de 38.1% (p=1.8.10
-4

) et 36.6% (p=1.2.10
-4

) 

respectivement pour la déformation élastique limite et la contrainte élastique limite des arbres 

soumis aux flexions asymétriques (SMa) ainsi qu’une baisse de 43.8% (p=9.4.10
-5

) et 38.2% 

(p=7.5.10
-5

) pour les arbres soumis aux flexions symétriques (SMs).  

Concernant la rupture des échantillons (Figure 62), nous avons observé une rupture dans la 

zone sous compression. Nos essais montrent une forte augmentation du MOR pour les arbres 

soumis aux flexions répétées asymétriques et symétriques (respectivement +35.8% (p=0.003) 

et +28.8% (p=0.04)) par rapport aux témoins. Il est important de noter que ces essais ont été 

réalisés sur 5 échantillons par configurations. Néanmoins, la contrainte à la rupture MOR n’a 

pu être calculée que sur 2 échantillons des arbres soumis aux flexions répétées symétriques 

SMs ; la forme asymétrique de la section de ces tiges conduisant à une instabilité au cours des 

essais qui ne permet pas de les analyser au-delà de la zone élastique. 

 

Les résultats présentés ci-dessus (Figure 62) montrent que l’acclimatation à des flexions 

répétées, aussi bien asymétriques que symétriques, engendre une forte diminution de la limite 

élastique de la tige (en contrainte et en déformation) mais une augmentation de son module de 

rupture. L’abaissement de la limite élastique des tiges des arbres acclimatés aux flexions 

répétées a pour conséquence que lors de flexions ultérieures, les tiges de ces arbres entreront 

précocement dans la zone plastique par rapport aux tiges des arbres témoins. Ce résultat nous 

interroge sur la stratégie pour un jeune arbre d’entrer en plasticité plus rapidement : on peut 

faire l’hypothèse adaptative d’une stratégie de reconfiguration face au vent des jeunes arbres 

(stratégie d’évitement), en permettant une plus grande déformation dans cette zone comme 

Figure 62: Impact des traitements de flexions répétées sur la contrainte élastique limite de la tige Rel et sur son module de 

rupture MOR (campagne 2017, test de Student p<0.05). (T) correspond aux arbres témoins, (SMa) aux arbres fléchis 

asymétriquement, (SMs) aux arbres fléchis symétriquement. Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres 

d’erreur donnent les écartypes. 
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cela a été démontré dans les ripisylves (Populus nigra L.) pour faire face aux crues 

(Hortobagyi et al. 2017) ou au contraire d’un trade-off fonctionnel. 

La valeur plus élevée du MOR des tiges des arbres SMa et SMs, et par conséquent l’écart plus 

important entre la contrainte élastique limite Rel et le MOR des tiges de ces arbres, montre 

qu’une fois la zone de plasticité atteinte, la résistance du bois des arbres témoins se dégrade 

plus rapidement que celle des arbres acclimatés aux flexions répétées : l’acclimatation des 

arbres aux flexions répétées permet à leur bois d’être plus résistant à de grandes déformations 

lors de vents de forte intensité. Telewski et Jaffe (1986a) ont également montré sur un clone 

de Pinus taeda que les tiges des arbres acclimatés à des perturbations mécaniques étaient 

capables de supporter un chargement plus élevé en flexion avant rupture que les tiges des 

arbres non sollicités. Par contre, les travaux de Kern et al. (2005) semblent montrer sur des 

peupliers hybrides, que le MOR n’était pas modifié par des perturbations mécaniques (5 

clones sur 7) ; voire il est même diminué pour deux clones de peupliers soumis à ces 

perturbations mécaniques. Cette différence entre nos résultats et ceux des travaux de Kern et 

al. (2005) pourrait provenir du dispositif expérimental de flexions utilisé sur les jeunes arbres. 

En effet, Kern et al (2005) appliquaient aux peupliers 20 flexions symétriques par jour 

pendant environ 3-4 mois (Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000) ; une flexion consistant à 

l’inclinaison de la tige à -45° puis +45° par rapport à la verticale, et ce, quelle que soit la 

phase de croissance de l’arbre malgré la prise en diamètre des peupliers. L’intensité de la 

perturbation a très fortement augmentée pendant l’expérimentation et a pu probablement 

endommager la tige en fin d’expérimentation lorsqu’elle avait un diamètre plus important. Cet 

élément de protocole expérimental pourrait expliquer le fait que le bois acclimaté de leur 

expérimentation ait une résistance à la rupture (MOR) plus faible que celle du bois des arbres 

de notre expérimentation.  

 

II-3/ Résultats marquants sur la modulation des propriétés mécaniques de 

la tige 

 

Cette partie sur les modulations des propriétés mécaniques de la tige par l’acclimatation des 

arbres aux traitements de flexions répétées met en lumière quatre points importants : 

- Premièrement, le processus de thigmomorphogénèse engendre la formation d’une 

tige avec une rigidité de flexion beaucoup plus élevée que celle des tiges des arbres 

non fléchis. Ce gain en rigidité est fortement dû à la surcroissance secondaire des 

tiges, en particulier dans la direction des flexions qui entraine une ovalisation de la 

section. Ces résultats ont fait l’objet d’un article (Niez et al. 2018). 

- Deuxièmement, cette surproduction de bois n’entraine pas une dégradation de sa 

qualité ; au contraire, le bois des arbres fléchis possède une infradensité et un 

module de rupture plus élevés que le bois formé sans stimuli. Son module 

d’élasticité est égal à celui du bois des arbres témoins (cas du bois formé sous 
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stimulations symétriques) voire même supérieur (cas du bois formé sous 

stimulations asymétriques). 

- D’autre part, un point étonnant a été soulevé concernant la diminution de la limite 

élastique de la tige des arbres acclimatés aux traitements de flexions répétées. Ce 

résultat nous questionne sur le bénéfice adaptatif d’une telle modulation de 

propriété. Cependant, la surcroissance secondaire des arbres fléchis conduit à une 

très forte augmentation du moment quadratique de la section des tiges soit in fine à 

l’augmentation de leur rigidité de flexion. Il faut donc des forces d’intensité bien 

plus élevée pour déformer irréversiblement les arbres soumis aux flexions répétées 

(SMa, SMs) que pour déformer les arbres non sollicités. Cela pourrait donc 

suggérer qu’il n’est pas nécessaire pour les arbres fléchis d’avoir une limite 

élastique de tige élevée. 

- Enfin, les propriétés macroscopiques des bois des arbres soumis aux flexions 

asymétriques et symétriques étant identiques, il semblerait donc que la symétrie 

des flexions n’a aucun impact sur les propriétés à l’échelle de la tige (moyenne des 

propriétés du bois de toute la section). 

 

III/ Modélisation : contribution mécanique de l’ovalisation de la 

section en formes singulières 
 

III-1/ Matériel et méthode 

 

L’objectif de cette modélisation est de déterminer la contribution de la forme de la section de 

la tige sur son comportement mécanique macroscopique. Pour cela, nous avons modélisé cinq 

sections de tige caractéristiques : 4 sections théoriques (2 sections circulaires et 2 sections 

elliptiques) qui nous servent de repères comparatifs et 3 sections issues de sections 

expérimentales (1 section typique représentant les arbres témoins d’aire A1, 1 section typique 

représentant les arbres soumis à des flexions asymétriques (SMa) d’aire A2 et 1 section 

typique représentant les arbres soumis aux flexions symétriques (SMs) d’aire A3). Les 

contours de ces sections expérimentales sont directement extraits par segmentation d’image 

avec le logiciel ImageJ (Figure 63 Etape 1 et 2). Les sections théoriques sont créées de telle 

sorte que leur aire soient égales à celles des sections expérimentales des arbres SMa et SMs : 

une paire de section (circulaire, elliptique) d’aire A2 et une d’aire A3. L’ovalisation des 

sections elliptiques théoriques ont été choisie de manière à être cohérente avec les mesures 

expérimentales de croissance. 

Nous avons ensuite recréé cinq poutres à partir de ces sections via le logiciel Comsol 5.3 

(Figure 63 Etape 3) afin de déterminer l’impact de la géométrie des sections de tige sur la 

répartition des contraintes mécaniques. Après leur maillage avec le logiciel Comsol 5.3, nous 
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avons simulé le comportement mécanique de chacune de ces poutres. La configuration 

adoptée est la flexion simple d’une poutre : 

- encastrée à une extrémité et libre à l’autre extrémité (modèle d’encastrement de la 

tige dans le sol) 

- soumise à une force ponctuelle appliquée sur leur extrémité libre (modèle 

d’application d’une force liée au vent sur le houppier) 

- de telle sorte que le CFW (resp. TFW) soit sollicité en compression (resp. en 

traction) 

- constituée du même matériau (module d’élasticité et coefficient de Poisson 

identiques), l’objectif étant de caractériser la contribution mécanique de la forme 

de la section de tige 

 

La simulation mécanique par éléments finis (Comsol 5.3) permet alors de calculer la 

distribution des contraintes engendrées lors du test de flexion. La distribution des contraintes 

est observée sur la section à mi-travée des poutres (au milieu) afin de se placer suffisamment 

loin des perturbations extérieures pour satisfaire à l’hypothèse de Saint-Venant. 

  

Figure 63: Création des poutres pour la modélisation. Exemple de la section issue des arbres 

soumis à des flexions répétées asymétriques SMa. 
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III-2/ Résultats et discussions 

 

Comme nous avons pu le voir dans les parties précédentes, les arbres soumis à des flexions 

répétées se dotent de sections de tige particulières qui peuvent prendre plusieurs géométries : 

une section ovalisée (cas des arbres sous stimulations symétriques SMs (Figure 64h)) ou en 

forme de « poire » (cas des arbres sous stimulations asymétriques SMa (Figure 64e)). On peut 

donc s’interroger sur le bénéfice mécanique éventuel de telles sections de tige.  

 

Nous avons simulé le comportement mécanique de l’ensemble des tiges modélisées par 

éléments finis. La comparaison entre les arbres avec des sections de tige d’aire différente 

(Figure 64b, c et f) montre le bénéfice mécanique très important de l’augmentation de la 

croissance (A1<A2<A3) sous la forme d’une diminution des contraintes longitudinales 

maximales en périphérie de la section. Par exemple, le modèle montre qu’une augmentation 

Figure 64: Contribution de la géométrie de la section de tige sur son comportement mécanique en flexion - Impact de la 

thigmomorphogénèse. Modélisation aux éléments finis de la distribution des contraintes au sein d’une section de tige 

soumise à de la flexion simple. Le rouge représente l’intensité des contraintes de traction et le vert celle des contraintes de 

compression. L’échelle de couleur est ajustée pour chaque graphique. 
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de l’aire de la section de 47.4% (resp. +73.6% pour la section A3) mène à une diminution des 

contraintes longitudinales maximales d’environ 44% (resp. -56%). Une telle stratégie est très 

couteuse car seule la matière la plus éloignée de la ligne neutre doit résister aux niveaux 

maximum de contraintes au cours d’une flexion alors que la biomasse allouée à proximité de 

la ligne neutre contribue que faiblement à la rigidité de flexion de la tige.  

Comparons maintenant les bénéfices mécaniques d’une modulation de la forme de la section 

pour une quantité de biomasse identique (aire égale). Pour cela, nous avons comparé le 

comportement mécanique d’une tige de section elliptique (Figure 64d et g) d’aire A2 et A3 

respectivement à celui de tige circulaire d’aire A2 et A3. Ces formes de section sont très 

similaires à celles observées sur les arbres traités en flexions répétées montrant une allocation 

de biomasse préférentielle suivant la direction des flexions quotidiennes. Les simulations du 

modèle mécanique montrent que l’ovalisation de la section diminue les contraintes 

longitudinales maximales de 7.3% (Figure 64d) et 6.3% (Figure 64g) par rapport à des 

sections circulaire de même aire. Ces résultats mettent en lumière le bénéfice mécanique 

d’une allocation préférentielle de biomasse le long de la direction des contraintes maximales 

de flexion qui diminue les contraintes longitudinales maximales (et donc les déformations) 

que subissent les cellules ; les maintenant ainsi éloignées des gammes de contraintes à risque.  

Les scenarii présentés ci-dessus considèrent uniquement une allocation symétrique de 

biomasse entre les zones formées sous compression (CFW) et celles formées sous traction 

(TFW). Au regard des observations des sections de tiges de notre expérimentation, nous avons 

étudié le cas d’une allocation de biomasse asymétrique entre CFW et TFW. Nous avons donc 

comparé le comportement mécanique d’une tige ayant réalisé une allocation de biomasse 

symétrique (circulaire) et d’une tige ayant réalisé une allocation de même intensité (aire A2) 

mais à section en forme de « poire » construite à partir d’une section expérimentale d’un arbre 

soumis à des flexions asymétriques SMa (Figure 64e). Les simulations de comportement en 

flexion montrent que la forme en « poire » engendre une diminution de 7.9% des contraintes 

longitudinales maximales de traction et de 11.1% des contraintes longitudinales maximales de 

compression par rapport à une section circulaire d’aire identique (Figure 64c). En effet, 

l’allocation accrue vers le CFW déplace la ligne neutre vers la zone en compression ; 

réduisant ainsi les efforts en compression lors de la flexion. Or, il est intéressant de noter que 

vu sa structure cellulaire anisotropique, le bois est moins résistant en compression qu’en 

traction : lorsque les cellules longitudinales subissent de la compression, on assiste très 

rapidement à un phénomène de flambement local des parois cellulaires (Bariska and Kucera 

1985; Deng et al. 2012; Navi and Heger 2005a). La comparaison de cette forme à celle des 

sections circulaire et elliptique montre que cette forme asymétrique améliore la résistance 

mécanique de la tige en flexion par une optimisation de la distribution périphérique de la 

biomasse suivant les zones à forts risques de rupture mécanique.  

Pour finir, nous avons modélisé le comportement mécanique d’une tige en flexion dont la 

section a été construite à partir de celle d’un arbre soumis à des flexions symétriques SMs. 

Les résultats du modèle mécanique montrent que chez ces arbres, l’allocation de biomasse 

s’étant établie de manière assez symétrique par rapport à la ligne neutre, le comportement 
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mécanique est similaire à celui d’une tige de section elliptique (-7.2% côté subissant la 

compression et -5.4% du côté subissant la traction).   

La distribution anisotrope de biomasse, préférentiellement dans les zones de fortes 

sollicitations mécaniques, conduit à la diminution des contraintes mécaniques maximales et 

contribue donc à la sécurité mécanique de la tige. La différence d’allocation de biomasse entre 

la zone en compression et celle en traction corrobore l’hypothèse selon laquelle l’arbre perçoit 

le signe des déformations mécaniques qu’il subit et modifie la formation du bois en 

conséquence. Les peupliers semblent ainsi suivre deux stratégies pour adapter au mieux leur 

bois face à de futures contraintes de flexions asymétriques : une production plus importante 

de biomasse dans le CFW afin de diminuer les contraintes de compression subies et une 

formation de fibres avec couche G dans le TFW pour renforcer la résistance du TFW en 

traction grâce à leur faible AMF (Roignant et al. 2018). Face à des flexions symétriques, la 

meilleure stratégie semble être, toutefois, l’ovalisation de la section dans la direction des 

sollicitations mécaniques de plus forte amplitude. 

 

III-3/ Résultants marquants sur la contribution géométrique à la tenue 

mécanique 

 

Ce modèle mécanique permet de souligner à quel point la modulation de la distribution de la 

biomasse au sein de la section de tige améliore son comportement mécanique réduisant 

considérablement le risque de casse : 

- si les stimulations sont asymétriques alors la section de tige est asymétrique. 

L’arbre alloue la biomasse de façon asymétrique mais dans les zones de 

sollicitations maximum : il forme dans la zone du bois sollicité en traction (TFW) 

une proportion plus importante de fibre avec couche G (Roignant et al. 2018) et il 

alloue plus de biomasse dans la zone en compression (CFW) ce qui a pour 

conséquence de réduire les contraintes longitudinales de compression ; lesquelles 

sont un point faible de rupture. 

- si les stimulations sont symétriques alors sa section de tige reste symétrique par 

rapport à la ligne neutre mais montre une section elliptique. 

Ces résultats confortent les résultats de Roignant et al. (2018) qui montraient que les arbres 

perçoivent à la fois l’amplitude et le signe des déformations qu’ils subissent. Ils montrent 

surtout le bénéfice adaptatif de la distribution spatiale de la biomasse dans des zones 

particulières sur le comportement mécanique de la tige (Niez et al. 2018).  
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IV/ Conclusions du chapitre 2 
 

La thigmomorphogénèse a été définie comme les réponses physiologiques des plantes à un 

environnement mécanique fluctuant. D’un point de vu biomécanique, ce chapitre met en 

lumière l’impact majeur du traitement de flexions répétées sur la formation du bois en 

quantité et sur le comportement mécanique de la tige. Nous avons montré en particulier que 

cette acclimatation reste un élément dominant de la croissance secondaire même en cas de 

stress hydrique. Cela suggère que l’acclimatation à ces flexions répétées est un besoin vital 

pour le soutien mécanique de l’arbre et sa survie à long terme. Par le biais de flexions 

unidirectionnelles (asymétriques et symétriques), périodiques et contrôlées de tige de jeunes 

peupliers, nous avons pu démontrer que les traitements de flexions asymétriques et 

symétriques généraient une croissance radiale et une allocation de biomasse préférentielles 

vers les zones de la tige qui subissent les contraintes les plus élevées. Cette réponse se traduit 

essentiellement par l’augmentation du diamètre de la tige dans la direction des flexions 

engendrant par conséquent une croissance secondaire anisotropique menant à des sections de 

tige ovalisées. Cette ovalisation de section augmente considérablement la rigidité de flexion 

des tiges. Pour autant, la surcroissance radiale n’entraine pas une dégradation de la qualité du 

bois : le module d’élasticité du bois reste au moins égal à celui du bois des arbres non 

sollicités et les arbres acclimatés résistent mieux à de grandes déformations de flexions. De 

plus, les arbres soumis à des flexions répétées asymétriques développent des sections plus 

spécifiques i.e. ces arbres allouent plus de biomasse dans la zone du bois soumise aux efforts 

de compression (CFW) que dans la zone soumise aux efforts de traction (TFW). Le modèle 

mécanique aux éléments finis montre que cette distribution localisée de la biomasse produite 

dans la tige est un moyen très efficace de moduler de manière asymétrique la distribution 

spatiale des contraintes dans la section de tige et de réduire les risques de rupture dans les 

zones du tronc les plus faibles mécaniquement. La symétrie des flexions répétées conduit à la 

symétrie de la section des tiges par rapport à la ligne neutre (les zones de part et d’autre de la 

ligne neutre sont autant soumises à des efforts de compression qu’à des efforts de traction). 

Leur comportement mécanique est alors similaire à celui d’une tige à section elliptique.  

D’un point de vu écophysiologique, ces réponses de modulations fortes de croissance nous 

interrogent sur la manière dont les arbres arrivent à produire la biomasse nécessaire à leur 

acclimatation mécanique sans pour autant modifier leurs systèmes racinaires et foliaires 

(responsables de l’approvisionnement de l’arbre en nutriments). 
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Tableau 2: Tableau récapitulatif des effets des flexions répétées de tige sur la croissance des arbres, l’allocation de 

biomasse et le comportement mécanique de la tige. (SMs) correspond aux arbres fléchis symétriquement, (SMa) aux arbres 

fléchis asymétriquement et (SMHa) aux arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique. Les arbres (SMs) et (SMa) 

sont comparés aux arbres témoins (T) et les arbres (SMHa) aux arbres sous stress hydrique (SH). Le signe « + » indique un 

bénéfice par rapport à la propriété du bois de référence et le signe « - » indique une dégradation de la propriété par rapport 

à celle de référence. Le symbole « = » indique qu’aucune différence significative n’a été trouvée. 

 Flexions 

répétées 

symétriques 

(SMs) 

Flexions 

répétées 

asymétriques 

(SMa) 

Flexion répétées 

asymétriques + 

stress hydrique 

(SMHa) 

Croissance 

primaire 
- - - 

Croissance 

secondaire 
++ ++ ++ 

Ovalisation +15-16% +15-16% +15-16% 

Biomasse (racines) + =  

Biomasse (tige) ++ ++  

Biomasse (feuilles) = =  

Rigidité de flexion 

(EI) 
++ ++ ++ 

Module d’élasticité = + = 

Contrainte 

élastique limite 
-- --  

Déformation 

élastique limite 
-- --  

MOR ++ ++  

Infradensité + + + 

 

Ce chapitre a été l’occasion de traiter de l’impact de la thigmomorphogénèse sur le 

comportement mécanique à l’échelle de l’organe qu’est la tige. En ce qui concerne le bois, 

nous n’avons ici évalué que des propriétés mécaniques moyennes qui d’une part intègrent le 

bois formé sous stress mais aussi le bois formé avant les traitements et d’autre part sans faire 

la distinction entre le bois formé sous contraintes de compression et celui formé sous 

contraintes de traction. Or, si on fait un petit parallèle avec les bois de réaction, et si l’on se 

réfère aux résultats récents de Roignant et al. (2018) sur l’anatomie de ces bois, on peut faire 

l’hypothèse que ces différents stress conduisent à des propriétés différentes dans ces deux 

zones. Le chapitre suivant s’attache à la caractérisation à l’échelle tissulaire des propriétés 

hydrauliques et mécaniques de ces bois particuliers. 
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Chapitre 3 : Impact des 

traitements de flexions 

répétées sur les propriétés 

fonctionnelles du bois vert 
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L’objectif des travaux présentés dans ce chapitre est de caractériser les propriétés 

hydrauliques et mécaniques à l’échelle tissulaire, d’une part du bois formé uniquement 

pendant les traitements de contraintes environnementales (flexions répétées et/ou stress 

hydrique) et d’autre part en prenant soin de distinguer les sollicitations de traction des 

sollicitations de compression. Pour ce faire, nous avons développé des méthodes 

d’échantillonnage et de caractérisation locales de propriétés qui seront détaillées avant chaque 

présentation des résultats. Nous mènerons nos investigations sur les propriétés hydrauliques et 

mécaniques du bois vert dans l’arbre. 

I/ Impact des traitements de flexions répétées asymétriques sur les 

propriétés hydrauliques du bois vert 
 

Les essais de caractérisation des propriétés hydrauliques du bois ont duré 13 semaines. Les 

mesures ont été réalisées sur le « segment d’étude » juste après prélèvement dans la serre. Une 

semaine type de caractérisation hydraulique était la suivante : 

- Lundi :  

o prélèvement segments de tige (34cm) 

o enrobage des segments de tige dans de la paraffine pour stabiliser leur état 

hydrique 

o scan à la micro-tomographie à rayons X pour déterminer l’état natif 

d’embolie des échantillons 

o mesure de la conductance hydraulique locale à l’aide du Xyl’EM 

- Du mardi au vendredi : 

o mesure de la sensibilité à la cavitation des échantillons par 

microtomographie à rayons X (un échantillon par jour).  

Les différentes méthodes utilisées pour la caractérisation de la conduction et de la sensibilité à 

la cavitation sont détaillées dans les deux parties ci-dessous. 

 

I-1/ Matériel et méthode 

I-1-1/ Mesure locale de la conductivité hydraulique 

Contrairement à la majorité des études précédentes sur la conductivité hydraulique d’une tige, 

nous ne cherchons pas déterminer la conductivité hydraulique intégrée de la section de tige 

mais celle des différents types du bois formés pendant les périodes de traitements : CFW, 

TFW et bois en zone neutre. Pour réaliser cette étude locale, nous avons élaboré un dispositif 

spécifique s’inspirant d’une étude sur le bois de compression chez Picea abies (Mayr and 

Cochard 2003). L’échantillon de tige est relié via un réseau de tuyaux à deux appareils : un 

Xyl’EM en entrée de tige (extrémité basse de tige) et un débitmètre externe (5g/h) en sortie de 

tige (extrémité haute de tige). Le Xyl’EM permet d’imposer une surpression en entrée 
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d’échantillon. La différence de pression entre l’entrée et la sortie de la tige engendre un flux 

d’eau au travers de la tige. En sortie d’échantillon, trois aiguilles de seringue (diamètre 

1.6mm) sont insérées localement ; une pour chaque zone d’intérêt de la section du xylème 

(CFW, TFW et bois en zone neutre). A l’aide d’un système de raccord en Té et de vannes 

ainsi que du débitmètre externe, nous avons pu mesurer le débit du flux traversant chacune de 

ces zones de bois et en déduire la conductivité hydraulique de ces zones selon l’équation 7 

décrite au chapitre 1.  

La même méthodologie a été appliquée pour les échantillons des arbres non soumis à des 

flexions quotidiennes afin de caractériser uniquement le bois formé au cours de la saison de 

végétation (témoins et stress hydrique). Tous les branchements ainsi que les mesures se 

réalisent sous eau afin d’éviter l’entrée de bulles d’air dans le réseau hydraulique. Le 

dispositif expérimental est représenté sur la Figure 65 ci-dessous. 

 

L’objectif est de mesurer la conductivité hydraulique maximale des différentes zones du 

xylème. Pour s’affranchir d’une éventuelle embolie dans les vaisseaux du xylème, nous 

procédons à un « flush » de la tige. Ce « flush » consiste à imposer une forte pression en 

entrée d’échantillon pour engendrer un flux d’eau important qui remplit les vaisseaux 

embolisés et chasse les bulles d’air de la tige. Chaque tige est soumise à 20 minutes de 

« flush » avant la mesure de conductivité hydraulique. Les aiguilles sont ensuite insérées dans 

les zones d’intérêt. Grâce à un système de vannes, la mesure de la conduction hydraulique est 

réalisée successivement pour les trois zones d’intérêt après stabilisation du flux généré par le 

Xyl’em. 

Figure 65: Dispositif de mesure locale de la conductivité hydraulique des trois zones du xylème (CFW, TFW et bois en 

zone neutre). Le Xyl’em applique une pression contrôlée en amont de l’échantillon et la mesure du débit généré est réalisée 

par un débitmètre de précision à la sortie de 3 aiguilles plantées dans le xylème. TFW représente le bois formé sous 

sollicitations de traction et CFW celui formé sous sollicitations de compression. 
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I-1-2/ Mesure locale de la sensibilité à la cavitation 

 

Observation non-destructive par microtomographie à rayons X : 

L’objectif de cette deuxième expérimentation est d’élaborer les courbes de vulnérabilités à la 

cavitation à l’échelle tissulaire du bois formé sous flexions répétées asymétriques. Il s’agit 

donc de quantifier l’évolution de l’embolie dans les différentes zones du xylème (CFW, TFW 

et bois en zone neutre) au cours d’une mise en tension progressive des colonnes d’eau. Cette 

caractérisation locale de la vulnérabilité à la cavitation n’est rendue possible que par 

l’utilisation de la technique d’observation non destructive qu’est la microtomographie à 

rayons X. Le protocole spécifique que nous avons établi est le suivant. La tension sur les 

colonnes d’eau est appliquée par centrifugation sur les segments de tige de 34cm durant 5 

minutes (Figure 66). L’échantillon est ensuite placé dans le microtomographe (Nanotom, GE) 

et scanné. L’échantillon est maintenu verticalement sur une platine de rotation grâce à un 

dispositif (socle muni de sangles et d’un aimant) que nous avons développé pour cette 

expérimentation. Ce dispositif s’adapte aux différents diamètres de tige testés et se positionne 

aisément sur la platine grâce à son aimant. L’échantillon est placé de telle sorte que la zone 

imagée soit focalisée sur le milieu du segment de tige ; partie de l’échantillon qui subit la 

tension hydraulique la plus forte. Un scan en microtomographie consiste à acquérir un grand 

nombre de projections 2D à partir desquelles on peut reconstruire la section de l’échantillon 

de tige à mi-travée. Dans nos conditions expérimentales, nous avons réalisé 1000 projections 

durant la rotation complète de l’échantillon sur 360°. L’ajustement du diamètre de 

l’échantillon (de 10.6 à 17.9 mm) avec le champ d’observation conduit à une résolution finale 

sur les images variant entre 5.8 et 9 µm. Lors des scans successifs après chaque étape de 

centrifugation, les échantillons sont toujours placés de façon identique afin de pouvoir recaler 

les zones d’intérêt dans le temps. 

Afin d’éviter le séchage de l’échantillon au cours des 20 minutes de scan 

microtomographique, les échantillons sont enrobés de paraffine. La paraffine présente aux 

extrémités de l’échantillon est enlevée avant chaque centrifugation afin de ne pas limiter 

l’expulsion de l’eau contenue dans les vaisseaux vers l’extérieur. 
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Traitement des images de microtomographie : 

Les scans 3D permettent d’extraire une coupe virtuelle au milieu de l’échantillon où l’on 

distingue clairement les vaisseaux embolisés. Chaque image correspond à un niveau de 

tension hydraulique ; soit 11 images par échantillon au cours de la mise en tension des 

colonnes d’eau (soit un total d’environ 430 scans de microtomographie). Ces images sont 

traitées à l’aide des logiciels ImageJ et Matlab pour construire les courbes de vulnérabilité 

locales des différentes zones de bois. 

Dans le logiciel ImageJ, les 11 images correspondant aux différents niveaux de tension 

hydrauliques d’un même échantillon ont été regroupées dans des stacks sur lesquelles nous 

avons appliqué un protocole de traitement spécifique (Figure 67). La zone du bois formé 

avant la période des sollicitations a été supprimée de l’analyse (Figure 67b). Sur l’aire 

restante, correspondant au bois formé pendant les flexions répétées et/ou stress hydrique (zone 

jaune sur la Figure 67c), nous avons sélectionné trois zones d’étude : CFW, TFW et zone 

neutre (Figure 67d). Ces différentes zones ont été appliquées au stack dans son ensemble 

c’est-à-dire qu’elles étaient identiques pour toutes les images d’un même échantillon. Les 

images du stack ont été seuillées de telle manière que seuls les vaisseaux embolisés 

apparaissent (Figure 67e). Le logiciel calcule ensuite l’aire totale des vaisseaux embolisés sur 

chaque image. Nous avons ainsi obtenu l’évolution de l’aire embolisée pour chacun de nos 

échantillons. 

Figure 66: Les étapes de la mesure de vulnérabilité à la cavitation. (a) Centrifugation de l’échantillon, (b) Scan par 

microtomographie à rayons X, (c) Projection 2D de la tige et (d) coupe transversale après reconstruction 3D. TFW représente 

le bois formé sous sollicitations de traction, CFW celui formé sous sollicitations de compression et N celui formé en zone neutre. 
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Nous avons développé un code Matlab afin de tracer les courbes de vulnérabilité. Pour 

calculer un pourcentage d’embolie, il est nécessaire d’avoir une mesure de référence de 

l’ensemble du réseau hydraulique. Nous avons utilisé pour cela l’image correspondant à un 

niveau de tension de 40 bars, niveau suffisant pour emboliser l’ensemble des vaisseaux sur 

nos peupliers. Nous avons ensuite mesuré, pour chaque niveau de tension, le pourcentage 

d’aire de vaisseaux embolisés ; ce qui nous a permis de tracer les courbes de vulnérabilité des 

différents types de bois formé (96 courbes de vulnérabilité au total) selon l’équation 18 

présentée dans le chapitre 1. 

A partir des courbes de vulnérabilité (exemple en Figure 68), nous avons pu extraire quatre 

paramètres caractérisant « la sûreté hydraulique » du bois : le taux d’embolie native du bois 

(i.e. embolie présente lors de l’échantillonnage à la fin de la saison de croissance des arbres), 

le P50, le P90 ainsi que la pente de la courbe de vulnérabilité au point de pression P50. Le 

P50 correspond à la tension qui engendre une perte de conduction de 50% du xylème et le P90 

est la tension limite à laquelle on considère que le xylème n’est plus en mesure de conduire la 

sève brute ce qui engendre la mort de l’arbre. Enfin, la pente de la courbe de vulnérabilité 

renseigne sur la largeur de la gamme des tensions auxquelles les vaisseaux sont les plus 

sensibles i.e. gamme des tensions où la majeure partie de la cavitation se déroule. 

Figure 67: Protocole du traitement des images issues de la microtomographie à rayons X. L’analyse est réalisée par 

segmentation des images à l’aide du logiciel ImageJ. TFW représente le bois formé sous sollicitations de traction, 

CFW celui formé sous sollicitations de compression et N celui formé en zone neutre. 
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I-1-3/ Nombre d’individus testés  

 

Le nombre total d’individus qui nous a permis d’établir les tendances présentées dans la partie 

suivante se répartit de la manière suivante : 

- 11 arbres témoins soit 11 échantillons de bois Témoin 

- 10 arbres soumis aux flexions asymétriques soit : 

o 10 échantillons dans la zone de bois CFW 

o 10 échantillons dans la zone de bois TFW 

o 10 échantillons dans la zone de bois de la zone neutre 

- 9 arbres soumis aux flexions asymétriques et au stress hydrique soit : 

o 9 échantillons dans la zone de bois CFW des arbres sous stress hydrique 

(SMHa-C) 

o 9 échantillons dans la zone de bois TFW des arbres sous stress hydrique 

(SMHa-T) 

o 9 échantillons dans la zone de bois de la zone neutre des arbres sous stress 

hydrique (SMHa-N) 

- 9 arbres sous stress hydrique soit 9 échantillons de bois formé sous stress hydrique 

Les paramètres présentés ci-dessous ont été calculés pour ces 77 échantillons de bois. 

Figure 68: Exemple de courbe de vulnérabilité. P50 et P90 représentent les pressions pour lesquelles le bois a perdu 50% 

et 90% de sa capacité à conduire la sève brute. Le paramètre s est la pente de la courbe de vulnérabilité au point P50. Il 

renseigne sur la largeur de la gamme des tensions auxquelles les vaisseaux sont les plus sensibles. 
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I-2/ Résultats et discussions 

 

Impact du traitement de flexions asymétriques sur la conduction de la sève brute 

Les résultats des conductivités hydrauliques des différents types de bois présentent de grandes 

variabilités. Cela est sans doute dû à la méthode même mise en place pour la mesure de ce 

paramètre qui semble finalement peu adaptée pour des échantillons longs (34 centimètres) 

mais de diamètre assez faible engendrant des points d’insertion des aiguilles très proches les 

uns des autres (Figure 69). Cette proximité plus ou moins importante selon les échantillons 

pourrait causer des interférences (compaction des tissus autour des aiguilles) plus ou moins 

prononcées sur la mesure de la conductivité hydraulique du bois. A ce facteur vient s’ajouter 

bien évidemment la variabilité « naturelle » du bois qui à cette échelle est particulièrement 

grande. La petitesse de la zone de mesure renforce donc cet effet car l’effet de quelques 

vaisseaux en plus ou en moins dans la zone de mesure de l’aiguille peut avoir des 

conséquences importantes sur la conduction hydraulique. 

 

Toutefois, quelques tendances se dessinent notamment au sein des bois des arbres soumis aux 

traitements de flexions. Nous avons pu constater une diminution significative de la 

conductivité hydraulique des bois CFW (formé sous efforts de compression) et TFW (formé 

sous efforts de traction) par rapport aux bois de la zone neutre respectivement de -52% 

(p=0.025) et -59% (p=0.011). On observe cependant aucune différence entre la conductivité 

Figure 69: Impact des flexions asymétriques sur la conductivité hydraulique du bois (campagne 2016). (T) représente les 

arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et 

(SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé 

sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont 

réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T 

de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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hydraulique du bois CFW et celle du bois TFW. Cette tendance n’est pas retrouvée chez les 

arbres soumis également à un stress hydrique. Au contraire, nous observons une plus grande 

conductivité hydraulique de leur bois CFW par rapport à leur bois neutre (+43%, p=0.032) 

ainsi que par rapport à leur bois TFW (+27%, p=0.022). De plus, aucune différence 

significative n’a été observée entre le bois TFW et le bois de la zone neutre. 

Ces résultats semblent corroborer des travaux précédents. Kern et al. (2005) avait rapporté 

que l’application de flexions bidirectionnelles sur des peupliers hybrides engendrait une 

diminution significative de la conductivité hydraulique spécifique du bois de flexion due à 

une diminution de la fréquence des vaisseaux dans le bois ainsi qu’une diminution du 

diamètre des vaisseaux (diamètre réel et diamètre hydraulique) et de l’aire de leur lumen. 

Cette modulation anatomique a également été observée chez des Liquidambar styraciflua 

soumis à des stimuli vibratoires de 30 secondes (Neel and Harris 1971). Dans le cas de 

flexions unidirectionnelles, Roignant et al. (2018) a constaté que des flexions répétées 

similaires à nos traitements engendraient une diminution de 14.2% de la fréquence des 

vaisseaux dans le bois des zones soumises aux déformations CFW et TFW. De plus, le 

diamètre moyen des vaisseaux du bois TFW était également plus faible que celui des 

vaisseaux des bois CFW et de la zone neutre (-8.1%). Or dans le chapitre 1, nous avons vu 

que la conductivité hydraulique d’un réseau hydraulique est fortement tributaire du diamètre 

des conduits formant ce réseau hydraulique. Il est donc tout à fait logique de trouver une 

conductivité hydraulique des bois formé sous sollicitations mécaniques CFW et TFW plus 

faible que celle d’un bois formé sans perturbations mécaniques (bois de la zone neutre). 

Roignant et al. (2018) fait l’hypothèse que la fréquence des vaisseaux du bois serait pilotée 

uniquement par l’intensité des déformations mécaniques appliquées au bois tandis que leur 

diamètre serait tributaire du signe des déformations mécaniques que subissait le bois. Nos 

résultats semblent cependant montrer l’influence seule de l’intensité des déformations 

mécaniques sur la conductivité hydraulique du bois sachant qu’aucune différence significative 

de conduction hydraulique n’est observable entre les bois CFW et TFW.  

Enfin, les résultats sur les arbres sous flexions répétées asymétriques et sous stress hydrique 

(SMHa) semblent surprenants car ils ne reproduisent pas la tendance observée chez les arbres 

bien irrigués soumis aux flexions répétées asymétriques (SMa). La littérature montre que le 

stress hydrique, chez Populus tremula x Populus alba, réduit le diamètre des vaisseaux mais 

augmente leur fréquence et l’épaisseur de leur paroi (Awad et al. 2010). Ces travaux 

démontrent que le stress hydrique n’a aucun impact sur la conductivité hydraulique du bois. 

Pourtant, dans nos expérimentations, nous observons une augmentation significative de la 

conductivité hydraulique du bois CFW par rapport aux bois TFW et de la zone neutre lorsque 

les arbres étaient soumis aux flexions répétées asymétriques en condition de stress hydrique. 

On pourrait donc voir ici le signe d’une interférence entre les deux stress abiotiques. 

Toutefois, il faut nuancer ce résultat et le mettre en regard des problèmes méthodologiques 

que nous avons rencontrés pendant ces mesures : les tiges des arbres sous stress hydrique 

avaient des diamètres faibles (section de tige étroite) ce qui complexifiait la mise en place des 

aiguilles et favorisait sans doute les erreurs de ces mesures très locales. En effet, il est par 



 

149 

 

exemple difficile de garantir que l’aiguille insérée dans la zone neutre ne soit pas en contact 

avec du bois formé sous efforts de traction (TFW) ou de compression (CFW). 

 

Impact des flexions répétées sur la sensibilité à la cavitation du bois formé 

La caractérisation de la sensibilité à la cavitation des différents types de bois passe par la 

détermination de leur valeur de P50 (Figure 70), valeur de tension (pression négative de la 

sève brute) à partir de laquelle le bois a perdu 50% de sa capacité à conduire la sève brute 

(pour les bois homogènes à pores diffus (peuplier), cela équivaut à dire qu’environ 50% des 

vaisseaux sont embolisés). L’impact le plus visible est celui du stress hydrique : il engendre 

une diminution du P50 de 8.43% (p=0.003) entre les arbres SH et les arbres témoins ; le 

faisant passer de -3.1 ± 0.2 MPa (Témoin) à -3.4 ± 0.1 MPa (SH). Cette diminution est 

observable également entre les arbres soumis aux flexions répétées asymétriques entre les 

bois CFW (-5.4% entre SMaC et SMHaC avec p=0.03) et ceux de la zone neutre (-5.8% entre 

SMaN et SMHaN avec p=0.013).  

 

Nous avons également pu observer un impact faible mais significatif des flexions répétées 

asymétriques sur le P50 du bois. Les bois formés sous les plus hauts niveaux de déformations 

mécaniques (CFW et TFW) montrent un P50 plus faible que le bois formé en zone neutre : 

- diminution du P50 de 2.6% (p=0.012) entre le bois CFW et le bois neutre  

- diminution de 3.1% (p=0.0004) entre le bois TFW et le bois neutre.  

Figure 70: Impact des flexions asymétriques sur le paramètre P50 du bois. (T) représente les arbres témoins, (SMa) les 

arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les arbres sous 

stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations 

de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre 

i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). 

Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Cette tendance n’est cependant pas retrouvée dans le cas du bois des arbres soumis à la fois à 

un stress hydrique et à des flexions répétées asymétriques. 

Le deuxième indicateur hydraulique permettant la caractérisation de la sensibilité à la 

cavitation du bois est le P90 ; valeur interprétée comme la tension limite après laquelle on 

considère que le xylème perd totalement sa capacité à conduire la sève brute (Figure 71). Pour 

ce paramètre, nous n’observons pas de variation significative due au stress hydrique mis à part 

sur le bois en zone neutre des arbres SMHa par rapport à celui des arbres SMa : nous 

remarquons une diminution de -5.7% (p=0.047) due à l’application du stress hydrique. 

Pour les arbres soumis aux flexions répétées, nous constatons une diminution faible mais 

significative du P90 pour les bois CFW (-3.62 ± 0.3 MPa) et TFW (-3.65 ± 0.3 MPa) par 

rapport au bois en zone neutre (-3.53 ± 0.2 MPa) respectivement de -2.4% (p=0.045) et -3.3% 

(p=0.009). Comme pour le paramètre P50, cette tendance n’est pas retrouvée dans le cas du 

bois des arbres soumis à la fois à un stress hydrique et à des flexions répétées asymétriques. 

 

Les travaux de Kern et al. (2005) sur des peupliers hybrides n’avaient pas montré de variation 

du P50 suite à des flexions répétées. De plus, comme nous l’avons mentionné précédemment, 

plusieurs travaux ont mis en lumière l’impact de flexions répétées asymétriques et 

symétriques sur l’anatomie du bois formé chez des hybrides de peupliers et Liquidambar 

styraciflua : réduction du diamètre moyen du lumen, du diamètre hydraulique, du diamètre et 

de la longueur des vaisseaux ainsi que de leur fréquence (Kern et al. 2005; Neel and Harris 

1971; Roignant et al. 2018). D’autre part, les travaux d’Awad et al. (2010) ont montré que 

Figure 71: Impact des flexions asymétriques sur le paramètre P90 du bois. (T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres 

fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les arbres sous stress 

hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de 

traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la 

significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les 

histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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l’application d’un stress hydrique engendrait la formation d’un bois moins vulnérable à la 

cavitation, phénomène symbolisé par un décalage de leur courbe de vulnérabilité vers des 

valeurs de tension plus négatives : P12, P50 et P88 sont plus négatifs pour des arbres formés 

sous stress hydrique que pour les témoins (Figure 32, chapitre 1, page 69). Nos résultats sur le 

P50 corroborent les résultats trouvés par Awad et al. (2010). Toutefois la variabilité des 

résultats des P90 pour les arbres témoins ne nous permet pas de mettre en lumière cette 

tendance.  

Concernant l’impact des flexions répétées asymétriques, nos résultats semblent cohérents avec 

les résultats de la littérature sur l’anatomie. Les flexions répétées semblent diminuer la taille 

des vaisseaux. Or, Cochard et Granier (1999) expliquent que les vaisseaux de grandes 

dimensions seraient plus vulnérables à la cavitation en raison de leur grande dimension qui 

induirait un plus grand nombre de ponctuations susceptibles d’avoir un diamètre équivalent 

élevé (paramètre majeur dans la vulnérabilité à la cavitation d’un vaisseau (Sperry and Tyree 

1988; Tyree 2002)). De ce fait, l’obtention de valeurs de P50 et P90 plus faibles pour les bois 

CFW et TFW semble cohérente puisque ces bois possèdent moins de vaisseaux et des 

vaisseaux de plus faibles dimensions que le bois en zone neutre. Enfin, nous avons observé 

que la pente des courbes de vulnérabilité des échantillons n’était pas affectée, ni par les 

flexions répétées ni par le stress hydrique (résultats également obtenus par Awad et al. (2010) 

sur Populus tremula x Populus alba sous stress hydrique). Ce résultat nous indique que ces 

stress abiotiques ne modifient pas la largeur de la gamme des tensions pour lesquelles les 

vaisseaux du xylème sont les plus vulnérables, c’est-à-dire la distribution de la sensibilité à la 

cavitation autour du P50. 

Il faut noter que cette expérimentation nous a également permis de vérifier a posteriori la 

sévérité du stress hydrique appliqué aux arbres SMHa et SH à travers la mesure du taux 

d’embolie native (Figure 72). En effet, malgré la forte variabilité des résultats, nous observons 

un taux d’embolie native des arbres sous stress hydrique (SMHa et SH) environ 4 fois 

supérieur à celui des arbres témoins bien irrigués. Cette différence est encore plus prononcée 

pour les arbres soumis aux traitements de flexions asymétriques (comparaison faite entre les 

bois des arbres SMHa et ceux des arbres SMa) : 

- le taux d’embolie native est 43.6 fois plus important dans le bois CFW pour les 

arbres sous stress hydrique SMHa (p=0.007) que pour les arbres bien irrigués 

SMa ; 

- le taux d’embolie native est 51.4 fois plus élevé dans le bois TFW pour les arbres 

sous stress hydrique SMHa (p=0.003) que pour les arbres bien irrigués SMa ; 

- le taux d’embolie native est 19.1 fois plus élevé dans le bois de la zone neutre pour 

les arbres sous stress hydrique SMHa (p=0.001) que pour les arbres bien irrigués 

SMa ; 

Enfin, un autre résultat intéressant se dégage : une analyse intra-arbre (SMa) révèle que le 

bois formé sous les plus hauts niveaux de déformations mécaniques (CFW et TFW) semble 

avoir été nettement moins sensible au phénomène de cavitation au cours de la saison de 

végétation que le bois formé sans perturbations mécaniques (bois de la zone neutre) : le taux 
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d’embolie native est 60.9% (p=0.047) et 67.4% (p=0.034) plus faible respectivement pour les 

bois CFW et TFW que pour le bois de la zone neutre. 

 

Ce dernier résultat semble cohérent avec les résultats précédents sur les paramètres P50 et P90 

puisqu’ils tendent tous à suggérer que le bois formé sous déformations mécaniques serait 

légèrement plus résistant au phénomène de cavitation. Comme nous l’avons vu ci-dessus, ceci 

peut s’expliquer par les modifications anatomiques liées à la formation d’un tel bois ; entre 

autre, un réseau hydraulique constitué de vaisseaux de plus faible diamètre (Roignant et al. 

2018). Enfin, ce dernier résultat sur le taux d’embolie native met en lumière la nécessité 

essentielle de l’acclimatation mécanique des arbres pour leur pérennité : la 

thigmomorphogénèse semble conduire à la formation d’un bois plus résistant à la sécheresse.  

 

I-3/ Résultats marquants sur la modulation des propriétés hydrauliques par 

les traitements de flexions répétées 

 

Plusieurs messages forts ressortent des résultats présentés dans cette partie sur la modulation 

des propriétés hydrauliques du bois des arbres soumis aux flexions asymétriques.  

- la conduction du xylème formé sous déformations mécaniques est réduite. Ce 

résultat s’explique par les modulations du diamètre des vaisseaux du xylème formé 

sous flexions asymétriques (CFW et TFW). 

Figure 72: Observation directe de la sévérité du stress hydrique appliqué via la mesure du taux d'embolie native du bois. (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress 

hydrique et (SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à 

celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student 

sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T 

de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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- le xylème formé sous flexions répétées semble légèrement plus résistant à la 

cavitation (meilleure « sûreté hydraulique »). Ces mesures se confirment sur les 

mesures d’embolie native qui montrent que, sur les arbres bien irrigués et soumis 

aux flexions répétées, les bois CFW et TFW ont été moins vulnérables à la 

cavitation que le bois de la zone neutre au cours de la saison de croissance. 

- il semblerait que le stress hydrique perturbe les effets des flexions répétées de tige 

sur les propriétés hydrauliques du xylème. Néanmoins, des études approfondies à 

ce sujet devront être réalisées pour compléter les résultats ci-dessus et confirmer 

ou infirmer cette hypothèse.  

- Enfin, la microtomographie à rayons X apporte les outils pour réaliser ce type 

d’étude locale mais également pour investiguer de nombreux autres points 

cruciaux dans la compréhension du comportement hydraulique du bois à savoir : 

o l’identification des vaisseaux les plus sensibles à la cavitation : impact du 

diamètre des vaisseaux… 

o l’observation des faciès de propagation de l’embolie. Dans notre 

expérimentation, nous observions une propagation centrifuge de l’embolie 

(de la moelle vers le cambium) pour la totalité des arbres quelles que soient 

leurs conditions de croissance. 

Figure 73: Cartographie aux rayons X de la propagation de l'embolie gazeuse. (a) Cartographie 3D d’une tige 

de peuplier. (b, c, d, e) Cartographies 2D des vaisseaux embolisés (points noirs) à différents niveaux de tension. 

TFW représente le bois formé sous sollicitations de traction et CFW celui formé sous sollicitations de 

compression. 
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II/ Impact des flexions répétées sur les propriétés mécaniques du 

bois vert 
 

L’objectif de ces expérimentations est d’étudier l’impact des sollicitations mécaniques de 

traction et de compression appliquées lors de traitement de flexions répétées sur les propriétés 

mécaniques longitudinales locales du bois alors formé. Pour ce faire, il faut caractériser les 

propriétés mécaniques du bois formé uniquement pendant la période de traitement. 

Nous avons choisi de caractériser plusieurs grandeurs du comportement mécanique du bois : 

- le comportement élastique, à savoir le module d’élasticité et la limite élastique 

- le comportement dans la zone plastique ; en particulier l’endommagement du bois 

qui caractérise la perte de rigidité du bois lors de sa déformation. 

- la résilience au choc qui correspond au rapport entre l’énergie de rupture de 

l’éprouvette et sa section. L’énergie de rupture est définie comme la quantité 

d’énergie que peut absorber l’éprouvette en bois, au cours d’un choc mécanique, 

avant de rompre. 

La détermination de ces grandeurs mécaniques est possible grâce à deux grands types d’essais 

mécaniques : 

- d’une part, des essais de micro-flexions nous permettent d’accéder à des 

informations sur le comportement de ce bois dans la zone élastique et dans la zone 

plastique. 

- d’autre part, des essais de résilience sont réalisés grâce à un mouton de Charpy 

développé pour l’expérimentation. Ces essais nous permettent d’obtenir la 

résilience au choc de ce bois. 

La période de croissance durant les traitements correspond à une croissance radiale de 

seulement environ 2-3 mm. Afin de réaliser une mesure locale des propriétés mécaniques du 

bois formé sous stress abiotiques, l’échantillon sera usiné uniquement dans cette zone de 

croissance. Pour cela, nous avons fixé la section des échantillons (allumettes) à 2x2 mm² 

(RxT). 
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II-1/ Matériel et méthode 

II-1-1/ Usinage des échantillons 

 

Les tests de micro-flexion et les essais dynamiques de résilience sont réalisés sur des 

éprouvettes de type « poutre ». Les segments de tige de 34 centimètres sont donc divisés en 6 

segments de tige : 

- 2 segments de 50 mm de long pour les tests de micro-flexion sur les allumettes de 

TFW et CFW 

- 2 segments de 70 mm de long pour les tests de résilience au choc sur les allumettes 

de TFW et CFW 

- 1 segment de 70 mm de long pour les tests sur le bois en zone neutre (micro-

flexion et résilience au choc) 

- 1 segment de 30 mm destiné à des analyses de l’anatomie 

 

Une fois découpés, les segments sont stockés dans une solution d’éthanol à 30% en attendant 

leur usinage en allumettes pour éviter le développement de pourriture. L’usinage des 

échantillons sous forme d’allumettes a suivi un protocole mis au point au cours de plusieurs 

essais préliminaires. Le protocole présenté ci-dessous suit l’exemple de l’usinage d’allumettes 

TFW ou CFW : 

- Dans un premier temps, on usine une planchette diamétrale comprenant le CFW et 

le TFW dont on aplanit les quatre faces pour obtenir un parallélépipède. Cette 

Figure 74: Echantillonnage des échantillons au sein de la tige. (a, b) Plan d’échantillonnage des segments de tige et (c) 

Position des allumettes au sein de chaque segment de tige (cas des arbres fléchis). TFW représente le bois formé sous 

sollicitations de traction et CFW celui formé sous sollicitations de compression. 
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opération est réalisée à l’aide d’un mini-rabot inversé fixé dans un étau et muni 

d’un guide à 90° (Figure 75b). 

- Les faces parallèles au sens des flexions quotidiennes sont ensuite amincies 

jusqu’à la moelle à l’aide d’une fraise à bois montée sur une perceuse colonne 

(Figure 75c) 

- La planche obtenue est ensuite divisée en deux le long de la moelle à l’aide d’une 

lame de rasoir pour séparer la partie formée en traction (TFW) de la partie formée 

en compression (CFW). 

- Enfin, les dimensions finales de chaque allumette (2x2mm²) sont usinées par 

fraisage successifs (Figure 75d). Les dimensions des allumettes sont contrôlées en 

trois points (milieu et extrémités de l’allumette) à l’aide d’un pied-à-coulisse. 

L’ensemble des opérations d’usinage est réalisé sous eau afin d’éviter tout séchage des 

éprouvettes. Les allumettes sont ensuite stockées dans des piluliers contenant une solution 

d’éthanol à 30%. 

 

Un total de 250 allumettes a été usiné pour les tests de caractérisation mécanique. Pour 

chaque essai de caractérisation et chaque échantillon, nous avons au minimum une allumette 

par type de bois : bois formé sous stress hydrique, bois des arbres témoins, bois formé sous 

efforts de compression (bien irrigué et sous stress hydrique), bois formé sous efforts de 

traction (bien irrigué et sous stress hydrique) et bois formé sur la ligne neutre (bien irrigué et 

sous stress hydrique). D’un point de vue notation : pour les arbres ayant subi des flexions 

asymétriques, les allumettes SMa-C (2016 et 2017) correspondent au bois CFW et celles 

notées SMa-T correspondent au bois TFW. De même, les allumettes issues des arbres soumis 

aux flexions asymétriques et au stress hydrique sont respectivement notées SMHa-C et 

SMHa-T selon qu’elles aient été formées sous efforts de compression ou de traction. Enfin, le 

bois des arbres soumis aux flexions symétriques est noté SMs. 

Figure 75: Usinage des allumettes de bois vert. (a) Plan d’échantillonnage dans le plan transversal, (b) dégauchissage 

permettant d’obtenir une section rectangulaire de la planchette diamétrale contenant CFW et TFW, (c) amincissement de la 

première épaisseur par fraisages successifs, (d) mise aux dimensions finales des allumettes (2x2 mm²). TFW représente le bois 

formé sous sollicitations de traction et CFW celui formé sous sollicitations de compression. 
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II-1-2/ Mesure du comportement élastique, plastique et en rupture par tests de micro-

flexion 3 points 

 

L’objectif de cette expérimentation est de caractériser différents paramètres du comportement 

mécanique du bois vert : son comportement élastique, plastique et son comportement à la 

rupture.  

Les essais de micro-flexion 3 points sur les allumettes sont réalisés sur une presse mécanique 

(ou platine) dédiée à des échantillons de faibles dimensions : DEBEN Microtest (Figure 76b). 

Cette presse est munie de trois cellules de force de gamme 50, 500 et 2000N (le capteur utilisé 

au cours de nos manipulations était la cellule 50N). Nous avons bâti une chambre noire pour y 

placer la platine (Figure 76a) permettant le support d’une caméra PCO (décrite dans le 

chapitre précédent). L’observation par caméra sert à contrôler l’impact du poinçonnement des 

appuis sur l’échantillon (détaillé ci-dessous).  

 

 

La presse et la caméra sont pilotées par deux ordinateurs différents. La vitesse des essais de 

flexion (vitesse de déplacement des traverses de 0.5 mm/min) est choisie assez rapide pour 

limiter les effets de viscoélasticité et éviter le séchage des échantillons en cours d’essai. Il faut 

noter que contrairement à l’INSTRON 5565, les traverses de la DEBEN microtest sont toutes 

Figure 76: Dispositif des micro-flexions 3 points. (a) Vue d'ensemble du dispositif. (b) La presse DEBEN 

Microtest. (c) Zoom sur un échantillon en micro-flexion 3 points. 
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les deux mobiles ; permettant ainsi à la zone centrale de rester au centre du champ 

d’observation de la caméra. 

 

Expérimentations de 2016 

 Protocole d’un test de flexion : 

L’objectif de ces expérimentations est d’accéder aux caractéristiques du comportement 

élastique, puis du comportement plastique et enfin de tester le point de rupture. Pour cela, 

nous avons mis au point un protocole spécifique : 

- une précharge de 0.5N pour assurer le contact 

- l’enregistrement de l’essai par la caméra et le démarrage des trois cycles 

préliminaires de chargement dans la zone élastique jusqu’à une déformation 

maximale de 2‰.  

- un dernier chargement jusqu’à rupture de l’échantillon. L’ensemble des tests de 

micro-flexion est piloté en déplacement de la travée. 

Tout au long du test, la caméra enregistre une photo toutes les deux secondes soit environ 100 

photos sur la durée totale d’un essai. 

 Traitement des données expérimentales par Matlab : 

Le traitement des données s’effectue à l’aide d’un code Matlab développé pour cette 

expérimentation. Ce code est similaire à celui traitant les essais de flexion 3 points sur tige 

(formules de RDM identiques) et adapté pour les essais de micro-flexion sur allumettes (partie 

II-1-1/, page 107). Nous avons adopté l’analyse 1 (explicitée au chapitre précédent, page 107) 

nous permettant, par une simple régression linéaire, d’extraire la valeur du module d’élasticité 

du bois vert E ainsi que la limite élastique (contrainte élastique limite Rel et déformation 

élastique limite εel).  

La notion de rupture de l’allumette est caractérisée par la valeur de la contrainte maximale 

longitudinale, notée σmax (Figure 77) i.e. la contrainte maximale que peut subir le matériau en 

flexion avant rupture : on la définit comme la contrainte à la rupture en flexion du bois ou le 

module de rupture du bois (MOR). 

 

 

 

 

 



 

159 

 

 

Expérimentations de 2017 

 Protocole d’un test de flexion : 

Cette série de tests mécaniques suit le même protocole pour les échantillons de 2016. 

Cependant, nous avons ici étudié un paramètre supplémentaire à savoir l’endommagement du 

bois vert. Ce paramètre caractérise la diminution du module élastique suite à un chargement 

important dans la zone plastique. La première partie du protocole suit donc les mêmes étapes 

qu’en 2016 : 

- Mise en contact des appuis sur l’échantillon par une précharge de 0.5 N 

- 3 cycles de chargement jusqu’à une déformation de 2‰ (les cycles s’effectuent 

dans le domaine élastique) 

Afin de caractériser l’endommagement, nous effectuons ensuite un cycle de chargement 

jusqu’à une déformation d’environ 0.8-0.9%. La décharge de l’échantillon s’initie alors dans 

le domaine plastique du bois vert. Enfin, nous appliquons un dernier chargement jusqu’à la 

rupture de l’échantillon. 

De la même manière que pour l’expérimentation de 2016, l’essai est piloté en déplacement et 

la caméra enregistre une photo toutes les deux secondes soit environ 100 photos sur la durée 

totale du test. 

Figure 77: Courbe-type du comportement d’une allumette de bois vert en flexion 3 points. E représente le 

module d’élasticité longitudinal du bois, σrupture représente la contrainte à la rupture du bois (MOR) et (Rel ; 

εel) représentent respectivement la contrainte et la déformation élastique limite du bois. 
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 Traitement des données expérimentales : 

Le traitement des données issues du logiciel associé à la presse a été réalisé de la même 

manière que pour l’expérimentation de 2016 à l’aide de codes écrits sur Matlab. Les 

paramètres à déterminer au cours de ces essais sont les mêmes que ceux étudiés en 2016 : 

module d’élasticité ou module spécifique, limite élastique et module de rupture. De plus, en 

2017, nous souhaitons également l’endommagement du bois vert. Pour le calcul de ce 

paramètre, on compare le module d’élasticité endommagé du bois vert noté Eend (mesuré 

durant le cycle à 0,8-,09% de déformation (Figure 78)) au module d’élasticité mesuré dans la 

zone élastique. L’endommagement est considéré comme la dégradation de la rigidité du 

matériau entre les deux niveaux de déformation : 

𝐸𝑛𝑑𝑜𝑚𝑚𝑎𝑔𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 (%) =  100 ∗
𝐸 − 𝐸𝑒𝑛𝑑

𝐸
 

Équation 40: Expression de l'endommagement mécanique d'un matériau 

L’endommagement est donc une valeur relative comprise entre 0 (pas d’endommagement, i.e. 

Eend=E) et 1 (Eend=0). 

 

Contrôle du poinçonnement par suivi vidéo 

La totalité des essais de flexion a été enregistrée par une caméra PCO.1600. Ce suivi nous a 

permis d’estimer un éventuel poinçonnement au niveau de l’appui central. Les images du film 

Figure 78: Courbe-type du comportement des allumettes en flexion 3 points lors de cycles de charge-

décharge : calcul de l'endommagement. E représente le module d’élasticité longitudinal du bois, Eend le module 

d’élasticité endommagé du bois après un cycle de charge-décharge à 0.8% de déformation, σrupture représente la 

contrainte à la rupture du bois (MOR) et (Rel ; εel) représentent respectivement la contrainte et la déformation 

élastique limite du bois. 
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sont d’abord seuillées afin d’isoler l’échantillon du fond de l’image (Figure 79). Puis, on 

définit une Région d’Intérêt (ROI) centrée sur une cible (marque de stylo) initialement 

positionnée à mi-travée (au-dessus de l’appui central) du côté des fibres les moins impactées 

par un poinçonnement éventuel de l’appui central dans l’échantillon. La position du 

barycentre de cette cible sur chacune des images du film nous indique le déplacement de la 

cible au cours de l’essai de flexion soit le déplacement en flexion de l’allumette (Figure 79). 

Ce déplacement est ensuite comparé avec le déplacement donné par le logiciel associé à la 

platine d’essais. 

La différence moyenne entre les valeurs expérimentales du déplacement maximum des 

traverses et celles extraites de l’analyse d’image du déplacement réel maximal de 

l’échantillon a été estimée à moins de 1% (0.93%). Ce contrôle réalisé, nous avons donc 

utilisé les données de déplacement de traverse pour analyser nos essais mécaniques. 

 

II-1-3/ Essai de résilience au choc : le mouton de Charpy 

 

L’objectif de cet essai est de caractériser et comparer la résilience au choc des bois formés 

sous contraintes mécaniques répétées. Comme nous l’avons mentionné en début de partie, la 

résilience est le rapport entre l’énergie de rupture de l’éprouvette et sa section. En effet, le 

bois vert étant un matériau très déformable, il sera difficile d’atteindre expérimentalement la 

rupture totale d’une allumette en flexion 3 points. De ce fait, nous avons conçu et développé 

un dispositif basé sur le principe du mouton pendule de Charpy (Figure 80) permettant de 

mesurer l’énergie de rupture du bois vert i.e. l’énergie nécessaire pour rompre une éprouvette 

en bois en une seule fois. 

Figure 79: Vérification du poinçonnement au cours d'un essai de micro-flexion 3 points sur des allumettes de bois vert. 

L’analyse est réalisée par segmentation des images à l’aide du logiciel ImageJ. 
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Déroulé d’un essai de rupture dynamique 

Un essai de choc engendre l’application d’une « force de percussion » sur l’éprouvette testée 

pendant un très court instant (environ 0.01 s). L’objectif d’un tel essai est de mesurer la 

résistance au choc du matériau en quantifiant le travail de la « force de percussion » appelé 

travail de rupture ou énergie de rupture (Giet and Geminard 1997b).  

Par convention, 0° correspond à la position verticale (au repos). Le balancier est initialement 

placé en position αinitial ≈ -90°. Lors de l’essai, la chute du balancier transforme son énergie 

potentielle en énergie cinétique jusqu’à la position verticale où il atteint sa vitesse maximale 

et vient rompre l’échantillon se trouvant en position 0°. Le balancier continue alors son 

mouvement sur sa lancée, transformant son énergie cinétique en énergie potentielle jusqu’à 

atteindre une vitesse nulle et un angle αfinal. La différence de hauteur Δh entre la position 

initiale (hinitiale) et finale (hfinale) du balancier correspond à la dissipation d’énergie ΔE 

(différence des énergies potentielles) due aux frottements du système Ef et à la rupture de 

l’échantillon Erupture (Figure 80) : 

∆𝐸 = 𝐸𝑓 + 𝐸𝑟𝑢𝑝𝑡𝑢𝑟𝑒 =  𝑚 ∗ 𝑔 ∗ ∆ℎ = 𝑚 ∗ 𝑔 ∗ 𝐿 ∗ (cos(𝛼𝑓𝑖𝑛𝑎𝑙) − cos(𝛼𝑖𝑛𝑖𝑡𝑖𝑎𝑙)) 

Équation 41: Dissipation d'énergie due au différentiel d’énergie potentielle entre les positions initiale et finale 

La masse de l’appui venant percuter l’échantillon est notée m et vaut ici 173.92g, g est 

l’accélération de la pesanteur (9.81 m.s
-2

) et L est la longueur du balancier entre l’axe de 

rotation et le milieu de l’appui (L=48cm). 

 

Tous les deux essais, nous réalisons un essai à vide (sans échantillon) pour quantifier l’énergie 

dissipée par les frottements Ef permettant ainsi d’en déduire l’énergie liée uniquement à la 

rupture de l’échantillon. Afin de comparer les allumettes dont les dimensions pouvaient 

légèrement varier entre elles, nous calculons la résilience au choc du bois QR c’est-à-dire 

l’énergie de rupture (travail de rupture) ramenée à la section de l’allumette au point de 

rupture. 

Figure 80: Principe du mouton-pendule de Charpy par mesure de différence d’énergie. α correspond à la position 

angulaire du balancier par rapport à la verticale et h à sa hauteur par rapport à l’échantillon. Δh représente la différence de 

hauteur entre les positions (initiale et finale) du balancier. 
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Le dispositif expérimental 

Notre « mini-mouton de Charpy » se compose d’un bâti avec en base deux appuis pour 

accueillir l’échantillon de type « poutre » (Figure 81). Un balancier portant une masse (m) est 

fixé sur un axe lui-même supporté par deux roulements à bille. Une de ses extrémités est 

raccordée à un capteur de précision permettant de mesurer l’angle du balancier avec la 

verticale. Ce capteur est un codeur incrémental (Baumer BNIV) dont la résolution est de 

20 000 impulsions par tour soit 0.018°. Le design du système codeur-roulement-axe de 

rotation a été optimisé pour limiter les frottements ; lesquels ont été caractérisés à moins de 

1.48° pour un lâcher de 90° ; soit une perte reproductible de 0.82% de l’énergie initiale 

(résultats issus de 20 essais de lâché du balancier sans échantillon et avec la masse m).  

Dans un tel essai, le contrôle de l’énergie initiale est primordial. Pour cela, il faut maîtriser 

l’énergie potentielle (liée à la position initiale du balancier) et l’énergie cinétique éventuelle. 

Nous avons donc installé un électro-aimant permettant de garantir une vitesse initiale nulle et 

la position de départ du balancier à -90° en début d’essai ; et garantir ainsi une répétabilité des 

essais en s’affranchissant de tout effet « opérateur ». Au cours d’un lâcher, le codeur émet une 

impulsion tous les 0.018° parcourus par le balancier. Ces impulsions sont comptées par un 

Arduino Uno connecté à un ordinateur qui permet de visualiser et d’enregistrer les données 

via une interface créée spécialement pour ce dispositif à partir du logiciel MegunoLink Pro. 

 

Il faut noter que dans les essais de résilience au choc au mouton de Charpy, les allumettes 

sont entaillées en V ou en U au droit du point d’impact. Toutefois, nos échantillons étant de 

très faibles dimensions 2x2 mm, nous ne pouvions pas réaliser ces entailles. 

Figure 81: Dispositif du mini mouton de Charpy développé pour des échantillons de faibles dimensions. (a) Vue 

d’ensemble du dispositif. (b) Capteur d’angle à haute résolution. (c) Electro-aimant permettant de contrôler la 

position de départ du balancier à 90°. (d) Zone d’impact du balancier sur l’échantillon en position 0°. 
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Traitement des données expérimentales via Matlab 

Lors de chaque test, nous obtenons une courbe sinusoïdale amortie caractéristique du 

mouvement du balancier. Nous avons développé un code Matlab pour en extraire les deux 

positions angulaires clefs du signal (position initiale et angle maximum atteint juste après le 

choc) et ensuite calculer la résilience mécanique du bois vert. Ce code intègre les valeurs 

obtenues au cours de deux essais : un essai à vide à partir duquel il mesure l’énergie dissipée 

par frottements et un essai avec échantillon pour en déduire l’énergie de rupture de 

l’éprouvette. 

 

II-1-4/ Nombre d’individus caractérisés par essais mécaniques et par condition de 

croissance 

 

Le nombre total d’échantillons dont les résultats ont été exploités se répartit de la manière 

suivante : 

Tableau 3: Nombre d'individus pour l'exploitation des données. (T) correspond aux arbres témoins, (SMa) aux arbres 

fléchis asymétriquement, (SMHa) aux arbres fléchis asymétriquement et en stress hydrique, (SMs) aux arbres fléchis 

symétriquement. Les lettres -C, -T et -N indiquent si l’allumette est échantillonnée respectivement dans les zones sollicitées 

en compression, en traction ou dans la zone neutre de la tige. 

Nombre 

d’individus 
Infradensité 

Paramètres 

élastiques et de 

rupture 

Endommagement Résilience 

T (2016) 8 8 / 8 

T(2017) 5 5 5 3 

SMa-C (2016) 9 9 / 8 

SMa-T (2016) 10 10 / 10 

SMa-N (2016) 9 9 / 9 

SMHa-C (2016) 9 9 / 9 

SMHa-T (2016) 8 8 / 6 

SMHa-N (2016) 9 9 / 9 

SMa-C (2017) 5 5 5 4 

SMa-T (2017) 4 4 4 4 

SMa-N (2017) 4 4 4 3 

SMs (2017) 10 10 10 7 

SMs-N (2017) 5 5 5 3 

SH (2016) 9 9 / 7 

 

Le terme « Paramètres élastiques et de rupture » de la troisième colonne du tableau ci-dessus 

contient les paramètres mécaniques que nous avons détaillés précédemment dans la partie 

« méthode » et dont les résultats seront exposés dans la partie suivante à savoir le module 

spécifique, la limite élastique et la contrainte à la rupture en flexion. 

Il faut noter que tous ces échantillons ont été testés dans les mêmes conditions de température. 
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II-2/ Résultats et discussions 

 

Avant de débuter cette partie, il faut noter que nous présenterons ici aussi des résultats sur 

l’infradensité des allumettes de bois vert des différentes zones du bois (CFW, TFW et bois 

neutre). La méthode n’a pas été explicitée dans la partie précédente car elle a fait l’objet d’une 

description détaillée dans le chapitre 2 (partie II-1-2/) et elle est strictement identique pour la 

mesure de l’infradensité des allumettes. 

 

II-2-1/ Modulations du comportement mécanique du bois des arbres fléchis 

 

Les flexions contrôlées répétées affectent l’infradensité du bois 

Dans le chapitre 1, nous avons vu que la densité du bois est un facteur clef influençant 

fortement ses propriétés mécaniques, en particulier le module d’élasticité longitudinal. Avant 

de présenter les résultats des propriétés mécaniques du bois, nous exposerons ceux illustrant 

l’impact des traitements de flexions répétées sur l’infradensité du bois (Figure 82 et 83). 

 

Les mesures locales d’infradensité montrent que l’infradensité du bois de la zone neutre des 

arbres soumis aux flexions asymétriques (SMa) n’est pas différente de celle du bois des arbres 

témoins.  

Figure 82: Modulation de l’infradensité du bois des arbres fléchis (campagne 2016). (T) représente les arbres témoins, 

(SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et (SH) les 

arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous 

sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés 

intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de 

Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 
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A l’échelle intra-arbre, quelle que soit l’année, l’infradensité du bois CFW est très nettement 

supérieure à celle du bois de la zone neutre : +21.9% (p=1.12*10
-6

) en 2016 et +15.9% 

(p=0.01) en 2017. De même, le bois CFW est également bien plus dense que le bois TFW de 

+10.8% (p=1.4*10
-5

) en 2016 et +14.7% (p=0.003) en 2017. Le bois SMs des arbres soumis 

aux flexions symétriques a également une infradensité plus élevée que le bois de la zone 

neutre de (+6.1%, p=0.016). 

En 2016, le bois TFW montre également une infradensité clairement supérieure à celle du 

bois de la zone neutre (+10%, p=1.1*10
-4

) alors qu’en 2017, étonnement, aucune différence 

n’est observable entre ces deux zones de bois (Figure 83). 

Ces résultats obtenus pour les bois des arbres SMa en 2016 sont également vérifiés pour les 

bois des arbres soumis simultanément aux flexions répétées et au stress hydrique (SMHa) : 

l’infradensité du bois CFW est supérieure à celle du bois TFW et du bois de la zone neutre 

respectivement de +8.8% (p=2*10
-4

) et +13.2% (p=2.1*10
-5

) et le bois TFW est plus dense 

que celui de la zone neutre de +4.1% (p=0.032).  

Enfin, autre résultat collatéral, nous observons une légère diminution de -3.7% (p=0.024) de 

l’infradensité entre les bois des arbres stressés hydriquement (SH) et les arbres témoins bien 

irrigués (Figure 82). 

 

Dans la littérature, les travaux menés sur des hybrides de peupliers et sur épicéa ne semble 

montrer aucune modification de l’infradensité du bois due à sa formation sous stress hydrique 

(Awad et al. 2010; Rosner et al. 2008). Pourtant, nos expérimentations semblent montrer une 

légère diminution de l’infradensité due au stress hydrique. Toutefois, nous devons remarquer 

Figure 83: Modulation de l’infradensité du bois des arbres fléchis (campagne 2017). (T) représente les arbres témoins, 

(SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) correspond au bois formé sous 

sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone 

neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbres i.e. la significativité statistique est donnée entre 

le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs 

moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 



 

167 

 

que cette diminution, certes significative, reste très faible et que l’on ne retrouve pas ce 

résultat sur les arbres soumis aux flexions asymétriques. Ce résultat peut à première vue 

paraître surprenant sachant que les travaux d’Awad et al. (2010) ont montré que, sur peupliers 

(Populus tremula x Populus alba), le stress hydrique engendrait une diminution du diamètre 

des vaisseaux ainsi qu’une diminution de leur fréquence et une augmentation de leur épaisseur 

de parois. Ces modifications anatomiques devraient donc logiquement mener à un bois moins 

poreux donc plus dense. Néanmoins, dans nos expérimentations, cette baisse de densité est 

parfaitement cohérente avec celle trouvée au cours de la mesure de l’infradensité du bois à 

l’échelle de la tige (chapitre 2, partie II-2) : nous avions trouvé une diminution de 

l’infradensité de 8% (p=0.0005) soit une infradensité de 0.45 pour le bois des arbres témoins 

et de 0.41 pour celui des arbres sous stress hydrique.  

Concernant le bois formé pendant le traitement de flexions symétriques, les travaux de 

Telewski sur Abies fraseri et ceux de Kern et al. (2005) sur peupliers ont mis en avant que la 

densité du « bois de flexion » était supérieure à celle du bois dit « normal » ; i.e. le bois 

d’arbres témoins non sollicités. Dans notre expérimentation, nous avons noté la même 

tendance pour les bois formé sous flexions symétriques et asymétriques. Cette augmentation 

de l’infradensité du bois des arbres soumis aux flexions asymétriques peut être notamment 

expliquée par les modifications anatomiques de ce bois obtenues au cours des récents travaux 

de Roignant et al. (2018). En effet, Roignant et al. (2018) a montré que les bois CFW et TFW 

possèdent un moins grand nombre de vaisseaux (-19% par rapport au bois non soumis aux 

déformations mécaniques) et des fibres aux parois plus épaisses de 10% par rapport à celle du 

bois des arbres témoins. De plus, les vaisseaux de ces bois de flexion ont soit un diamètre 

identique à celui du bois des arbres témoins soit un diamètre inférieur (-8.2% pour le bois 

TFW). Tous ces paramètres modulés semblent indiquer une densification du tissu ligneux des 

arbres soumis aux flexions.  

Un autre point intéressant concerne le bois de la zone neutre des arbres soumis aux flexions 

asymétriques qui montre une infradensité égale à celle du bois des arbres témoins. Ce résultat, 

couplé à ceux de Roignant et al. (2018) (aucune modification anatomique par rapport au bois 

des arbres témoins) semblerait indiquer que le bois de la zone neutre des arbres SMa puisse 

être considéré vraiment comme similaire au bois dit « normal » des arbres non fléchis. Enfin, 

les résultats de 2016 sur le bois des arbres soumis aux flexions asymétriques montrent que le 

stress hydrique n’interfère pas avec ce stress mécanique : la hiérarchie des infradensités au 

sein des différents secteurs de la tige reste inchangée lorsque les arbres sont soumis à un stress 

hydrique (l’infradensité du bois CFW est supérieure à celle du bois TFW qui est également 

significativement supérieure à celle du bois de la zone neutre). 
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Les traitements de flexions répétées modifient le comportement élastique du bois  

Module spécifique du bois : 

Le module spécifique correspond au rapport du module d’élasticité longitudinal du bois par 

son infradensité. Notre choix de présenter ici ce module spécifique au lieu du module 

d’élasticité vient d’une part du fait que ce dernier ne semble pas être impacté par l’application 

de déformations mécaniques pour les arbres bien irrigués soumis aux flexions. D’autre part, 

pour la caractérisation d’un matériau poreux comme le bois, le module spécifique permet 

d’accéder à la rigidité de la matière constitutive du bois en s’affranchissant de la porosité de 

ce dernier. 

 

Que ce soit en 2016 (Figure 84) ou en 2017 (Figure 85), le bois CFW possède un module 

spécifique très nettement inférieur à celui du bois de la zone neutre (-21.5% en 2016 avec 

p=0.002 et -31.8% en 2017 avec p=0.005).  

Toutefois, nous avons observé deux tendances différentes selon l’année pour le bois 

TFW (SMa-T) : en 2016, son module spécifique ne se distingue pas significativement de celui 

du bois neutre SMa-N (-10.4%, p=0.107) alors qu’il est significativement différent en 2017 (-

19.3%, p=0.001). Ceci peut s’expliquer par un module spécifique du bois en zone neutre 

nettement plus élevé en 2017 qu’en 2016 (+18.4% entre 2016 et 2017, p=0.027) tandis que les 

modules spécifiques des bois CFW et TFW restent similaires entre les échantillons des deux 

Figure 84: Modulation du module spécifique du bois par les traitements de flexions asymétriques répétées (campagne 2016). 

(T) représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous 

stress hydrique et (SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), 

(-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres soumis aux flexions, 

les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW 

d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur 

représentent les écartypes. 



 

169 

 

années. Enfin, en 2016 le module spécifique du bois CFW est également différent de celui du 

bois TFW (-12.5%, p=0.015).  

Les échantillons SMs constitués de bois formé sous efforts alternés de compression et de 

traction suivent la même tendance que le bois CFW i.e. leur module spécifique est nettement 

inférieur à celui du bois de la zone neutre (-29.7% avec p=0.0001) ; suggérant ainsi des 

propriétés mécaniques pariétales altérées par les traitements de flexions.  

 

Pour finir, en 2016 (Figure 84), les tendances observées sur l’impact des sollicitations de 

flexion sur le module spécifique des bois des arbres bien irrigués (SMa) sont aussi observées 

sur les bois des arbres sous stress hydrique (SMHa) : le module spécifique du bois CFW est 

19.3% plus faible que celui du bois de la zone neutre (p=0.0001) alors que le bois TFW 

possède un module spécifique équivalent à celui du bois de la zone neutre et significativement 

supérieur à celui du bois CFW de 18.6% (p=0.002). 

Les travaux sur Pinus taeda, Abies Fraseri et des hybrides de peupliers s’accordent sur le fait 

que le bois de flexion montre une infradensité supérieure à celle du bois « normal » et un 

module d’élasticité plus faible (Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000; Telewski and Jaffe 1986a; 

Telewski and Jaffe 1986b). Cela semble donc suggérer globalement un module spécifique 

moyen du bois de flexion plus faible. Dans notre expérimentation, le bois issu des arbres 

soumis aux flexions symétriques (« bois de flexion ») corrobore complètement ces 

Figure 85: Modulation du module spécifique du bois au cours de l'acclimatation aux flexions répétées (campagne 2017). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) 

correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et 

(-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité 

statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 
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conclusions. Or, pour les arbres soumis aux flexions asymétriques, nous avons observé que 

seul le bois CFW possède un module spécifique inférieur au bois « normal » (bois de la zone 

neutre et bois des arbres témoins) ; le module spécifique du bois TFW étant lui similaire à 

celui du bois « normal ». Nos expérimentations où les stimuli étaient particulièrement 

contrôlés ont permis de distinguer pour la première fois clairement le type d’efforts (traction 

ou compression) appliqués sur les tissus des arbres SMa de 2016 et de 2017. Ainsi, nos 

mesures à l’échelle tissulaire semblent indiquer que ce sont les efforts de compression qui 

engendrent la majeure partie de la perte de rigidité du bois. Par conséquent, cela suggère que 

la modulation de ce paramètre mécanique serait dépendante du signe des déformations subies 

par le bois au cours de sa formation.  

Le fait qu’en 2016 le bois TFW, malgré sa plus forte densité, ait un module spécifique 

équivalent à celui du bois « normal » pourrait s’expliquer par la présence de fibres avec 

couche G contrairement au bois CFW et aux bois des arbres non fléchis. En effet, Roignant et 

al. (2018) a montré que la présence de couche G conduisait à une diminution de l’AMF 

moyen du bois TFW (AMF=22°) par rapport à celui du bois CFW et des bois des arbres non 

fléchis (de l’ordre de 27-28°). Or, nous avons vu dans le chapitre 1 que le module d’élasticité 

augmentait avec la diminution de l’AMF. Ainsi, la présence de couche G pourrait compenser 

la légère augmentation de l’infradensité et mener ainsi à un module spécifique équivalent à 

celui du bois « normal ». 

Nos mesures locales mettent également en lumière que cette modulation du module spécifique 

se retrouve pour des arbres fléchis et soumis à un stress hydrique ; suggérant ainsi que le 

stress hydrique n’empêcherait pas le processus d’acclimatation aux stress mécaniques.  

 

Limite élastique du bois vert : 

La limite élastique du bois représente la fin du domaine élastique et peut être définie par deux 

paramètres : la contrainte élastique limite, ou résistance élastique (Figure 87), et la 

déformation élastique limite (Figure 88). La définition pratique de ces valeurs peut prendre 

plusieurs formes et il est difficile de trouver un consensus. Nous avons choisi une méthode 

explicitée dans le chapitre 2 (page 107).  

Les mesures de contrainte élastique limite montrent des variabilités assez importantes. A 

l’échelle intra-arbre, nous n’avons observé aucune différence significative pour les 

échantillons des arbres bien irrigués de 2016 entre les zones soumises à des traitements de 

compression, de traction ou neutre (Figure 86). Par contre, pour les arbres en stress hydrique, 

il semble que dans les zones de bois formé sous compression ou sous traction pendant un 

stress hydrique, la contrainte élastique limite du bois CFW (SMHa-C) est plus faible de 

17.9% (p=0.016) par rapport à celle du bois TFW (SMHa-T).  

 

 



 

171 

 

 

De même, sur la campagne 2017 (Figure 87), nous observons que, pour les arbres soumis à 

des flexions qu’elles soient asymétriques (SMa) ou symétriques (SMs), la contrainte élastique 

limite est fortement réduite dans les zones de bois formées sous traction et/ou sous 

compression par rapport à leur zone neutre respective (Figure 87). Cette diminution atteint -

30.8% (p=0.034) pour le bois CFW (SMa-C), -35.5% (p=0.025) pour le bois TFW (SMa-T) et 

-41.1% (p=0.016) pour le bois de flexion SMs. La contrainte élastique limite de ces bois est 

aussi nettement plus faible que celle des bois des arbres témoins (-23.2% pour SMa-C, -28.5% 

pour SMa-T et -38.2% pour SMs), alors que pour la zone neutre des arbres fléchis, on 

retrouve les valeurs caractéristiques du bois des arbres non stimulés. Ceci renforce l’idée que 

la zone neutre ressemble vraiment à un bois témoin et n’est effectivement pas impactée par la 

thigmomorphogénèse. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 86: Modulation de la contrainte élastique limite du bois des arbres soumis aux flexions répétées (campagne 2016). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress 

hydrique et (SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à 

celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student 

sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T 

de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 
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Les mesures de déformation élastique limite du bois montrent aussi une grande variabilité 

(Figure 88). On retrouve cependant, même si les tests statistiques ne l’attestent pas, les mêmes 

tendances, à savoir que les zones formées sous traction ou compression montrent des valeurs 

plus faibles que leur zone neutre ; lesquelles semblent montrer les mêmes valeurs que le bois 

des arbres témoins non-stimulés. La déformation élastique limite des bois CFW, TFW et SMs 

est réduite respectivement de -15.5% (p=0.093), -22.5% (p=0.081) et -24.5% (p=0.091) par 

rapport au bois de la zone neutre. 

Figure 87: Modulation de la contrainte élastique limite du bois par les traitements des flexions répétées (campagne 2017). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) 

correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et 

(-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité 

statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 

Figure 88: Modulation de la déformation élastique limite du bois par les traitements de flexions répétées (campagne 2017). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) 

correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-

N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité 

statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur donnent les écartypes. 
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Dans le chapitre 2, nous avons vu qu’à l’échelle de la tige, les essais de flexion (campagne 

2017) menés jusqu’à la rupture, lorsqu’on sollicite en flexion les tiges dans la direction des 

traitements de flexions répétées (SMa et SMs), montrent une limite élastique du bois des tiges 

SMa et SMs plus faible que chez les arbres témoins (contrainte élastique limite et déformation 

élastique limite). Ici, dans cette étude locale sur allumettes, la variabilité de nos résultats ne 

nous permet pas de conclure. Par contre, la contrainte élastique limite du bois des arbres 

sollicités mécaniquement en 2017 semble réduite par les traitements de flexions répétées. 

Comme pour l’étude du comportement mécanique de la tige, ce résultat nous interroge sur le 

bénéfice d’un tel comportement pour le bois : en quoi entrer précocement en plasticité peut-il 

être un bénéfice adaptatif pour la structure qu’il compose ?  

 

Les traitements de flexions répétées modulent très fortement le comportement plastique et en 

rupture du bois 

Nous abordons maintenant l’impact des flexions répétées sur le comportement plastique du 

bois et sa rupture.  

Endommagement du bois : 

La mesure de l’endommagement sur les échantillons de 2017 met en lumière des tendances 

intéressantes entre les conditions de croissance (Figure 89). Les valeurs présentées dans le 

graphique ci-dessous représentent l’endommagement du matériau après une déformation de 

0.8%-0.9% soit une déformation de 2 à 3 fois supérieure à celle de la limite élastique. Il 

apparaît très clairement qu’à ce niveau de déformation important, le bois CFW a été, de très 

loin, le moins endommagé : 

- à l’échelle inter-arbre, l’endommagement du CFW est 51% plus faible que celui du 

bois des arbres témoins (p=0.002) 

- à l’échelle intra-arbre, l’endommagement du CFW est 49.1% (p=0.005) plus faible 

que celui du TFW et 57.2% (p=0.003) plus faible que celui du bois de la zone 

neutre 

Concernant les arbres soumis aux flexions symétriques, le bois formé sous les efforts alternés 

de traction et de compression suit aussi la tendance du comportement du bois CFW. A 

l’échelle intra-arbre, le bois SMs est également moins endommagé que le bois de la zone 

neutre (-20.7% avec p=0.038) et à l’échelle inter-arbre, ce bois est moins endommagé que le 

bois des arbres témoins de -35.5% (p=0.0006). Le bois de la zone neutre des arbres soumis 

aux flexions symétriques (SMs-N) a un endommagement significativement plus faible que 

celui du bois des arbres témoins de 18.7% (p=0.044). Enfin, on remarque également que le 

bois soumis aux efforts alternés de traction et de compression (SMs) subit un 

endommagement inférieur à celui du bois TFW (-33%, p=0.0008) tandis que son 

endommagement est identique à celui du bois CFW. Une fois encore, ce résultat semble 

montrer qu’en cas de sollicitations alternées, le bois formé montre un comportement très 

similaire à celui du CFW et non à celui du TFW. 
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Cette propriété d’endommagement semble assez bien corrélée avec le module spécifique du 

bois. En effet, la figure 90 met en lumière une tendance assez nette montrant une 

augmentation de l’endommagement du bois avec l’augmentation de son module spécifique. 

Le module spécifique du bois représente la rigidité longitudinale pariétale moyenne. Il 

semblerait donc que plus les parois cellulaires sont rigides plus le bois est vulnérable à de 

grandes déformations mécaniques. Cette assertion doit être confirmée par d’autres tests 

mécaniques à cycles d’intensité croissante afin de vérifier que les tendances observées se 

conservent pour d’autres niveaux de déformations (plus importantes) mais elle semble révéler 

ici un trade-off mécanique entre la rigidité et la capacité à supporter d’importantes 

déformations. 

Figure 89: Endommagement du bois suite à une déformation de 0.8-0.9%. (T) représente les arbres témoins, (SMa) les 

arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) correspond au bois formé sous 

sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en 

zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est 

donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 

Figure 90: Corrélation entre l'endommagement du bois et son module spécifique. Les couleurs noir, rouge et vert 

représentent les valeurs d’endommagement de la totalité des bois issus respectivement des arbres témoins, fléchis 

asymétriquement et symétriquement. 
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L’endommagement du bois a été défini ici comme sa perte en rigidité après une forte 

sollicitation dans le domaine plastique. Cette dégradation mécanique du matériau est due à 

des glissements entre fibres, des ruptures irréversibles à l’échelle cellulaire et l’apparitions de 

microfissures dans le matériau au cours de sa déformation (Fortunier 2003). Nos résultats 

montrent que les efforts de compression, générés par les flexions répétées, conduisent à la 

formation d’un bois nettement moins vulnérable à l’endommagement ; i.e. plus résistant à 

l’apparition de ces endommagements irréversibles. Ce résultat est particulièrement intéressant 

vu que nous avons montré auparavant que ce bois se distingue également des autres bois en 

matière de module spécifique et de contrainte élastique limite. Cela renforce l’hypothèse selon 

laquelle l’arbre perçoit le signe des déformations mécaniques qu’il subit et modifie la 

structure anatomique et les propriétés mécaniques du bois en conséquence (Roignant et al. 

2018).  

De plus, le bois formé sous flexions symétriques répétées (SMs) est également nettement 

moins vulnérable à l’endommagement que les autres bois. Ce point est très intéressant si on le 

remet dans le contexte de l’arbre au vent : dans la nature, par l’oscillation des organes 

sollicités, le bois subit souvent alternativement des déformations de compression et de traction 

et l’arbre aura donc tendance à former un bois de type SMs. Le bénéfice adaptatif des 

traitements de flexions répétées semble donc évident et on peut se demander quelles 

caractéristiques anatomiques sont modifiées pour permettre à l’arbre de moduler ainsi ses 

propriétés. 

Enfin, un dernier point intéressant est la différence significative entre le bois formé sous 

flexions symétriques (SMs) et le bois TFW tandis qu’il montre un comportement similaire au 

bois CFW. Ce bois étant formé sous sollicitations alternées de compression et de traction, on 

pouvait émettre l’hypothèse qu’il montrerait un comportement en endommagement moyen 

entre ceux des bois CFW et TFW. Or, nous montrons ici clairement que les sollicitations en 

compression semblent avoir un impact prédominant sur l’endommagement du « bois de 

flexion » comme cela est le cas pour l’infradensité, le module spécifique et la contrainte 

élastique limite. Sur tous ces volets, le bois sollicité alternativement en traction et en 

compression a tous les attributs d’un bois sollicité exclusivement en compression ; posant 

ainsi la question des mécanismes de mécanoperception qui sont en jeu et de l’anatomie qui en 

découle. A première vue, les coupes cytologiques mettent en lumière une grande similarité de 

la structure anatomique des bois SMs et CFW (Figure 91) ; pouvant expliquer un 

comportement similaire entre ces bois. 
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Contrainte de rupture en flexion ou Module de rupture (MOR) : 

A l’échelle inter-arbre, quelle que soit l’année d’expérimentation, le bois CFW (SMa-C) 

montre un module de rupture nettement plus fort que celui du bois des arbres témoins 

(+15.2% en 2016 avec p=0.005 et +13% en 2017 avec p=0.019) tandis que pour le bois TFW 

(SMa-T), nous n’observons aucune différence significative avec le bois des arbres témoins. 

C’est au niveau du bois de la zone neutre que les expérimentations divergent : en 2016, il n’y 

a aucune différence entre le module de rupture du bois de la zone neutre et celui des arbres 

témoins alors qu’en 2017 le bois de la zone neutre montre un module de rupture plus élevé 

que celui des arbres témoins (+12.8%, p=0.02).  

Figure 91: Coupes cytologiques des bois CFW et SMs. (a) Coupe d’un bois formé sous flexions asymétriques 

(SMa). (b) Coupe d'un bois SMs (« bois de flexion »). (c, d) Zoom sur la structure anatomique des bois CFW et SMs. 

C, T et N représentent respectivement le bois formé sous sollicitations de compression, sous sollicitations de traction 

et en zone neutre. LN signifie la ligne neutre. 
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A l’échelle intra-arbre, en 2016 (Figure 92), le bois CFW montre un module de rupture 

nettement supérieur à celui du bois TFW (13.4%, p=0.02). On retrouve un résultat similaire 

pour les arbres traités également sous stress hydrique où le module de rupture du bois CFW 

(SMHa-C) est plus élevé de 9.3% (p=0.003) par rapport à celui du bois TFW. 

 

En 2017, bien que les statistiques ne l’attestent pas, on retrouve la tendance à l’augmentation 

(+13.4%, p=0.077) de la contrainte à la rupture pour le bois sollicité en compression (Figure 

93). De plus, concernant les arbres soumis aux flexions symétriques (SMs), les bois subissant 

les plus hauts niveaux de déformations possèdent une contrainte de rupture (MOR) 

significativement plus faible que celui du bois de la zone neutre (-18.3%, p=0.0003). 

Toutefois, ces résultats sont à nuancer car ils ont été observés sur des éprouvettes ayant subi 

un essai d’endommagement auparavant. 

 

 

 

 

 

Figure 92: Contrainte de rupture en fonction des traitements subis par le bois (campagne 2016). (T) représente les arbres 

témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous stress hydrique et 

(SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui 

formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de 

Student sont réalisés intra-arbre ; i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un 

même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur 

représentent les écartypes. 
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Les travaux de Kern et al. (2005) sur des hybrides de peupliers ont souligné que sur sept 

hybrides, deux montraient un bois de flexion avec un MOR plus faible que le bois des arbres 

témoins tandis que le bois de flexion des cinq autres hybrides montrait un MOR inchangé. 

Nos expérimentations à l’échelle de la tige ne confirmaient pas ce résultat puisque au 

contraire nous mesurions un MOR des tiges supérieur pour les arbres soumis aux flexions 

(asymétriques et symétriques) ; résultats similaires à ceux des travaux de Telewski and Jaffe 

(1986a) sur Pinus taeda. Néanmoins, nos mesures locales montrent pour le bois de flexion, 

i.e. le bois formé sous flexions symétriques, des résultats cohérents avec ceux de Kern et al. 

(2005) à savoir que le bois formé sous stress mécanique de signes alternés montre un MOR 

plus faible que le bois de la zone neutre.  

Cependant, pour les arbres sous flexions asymétriques, cette tendance n’est plus vérifiée. En 

effet, en 2016, le bois CFW possède un MOR supérieur au bois des arbres témoins ainsi qu’au 

bois TFW, et ce, quelle que soit l’état hydrique de l’arbre. Ce résultat est cohérent avec la 

valeur élevée de l’infradensité du CFW par rapport au TFW et la forte corrélation positive 

reliant le MOR à l’infradensité (Yang and Evans 2003) comme nous avons pu le voir dans le 

chapitre 1 (partie II-2-2, page 61). Ici encore, le stress hydrique ne semble pas avoir 

d’influence sur l’impact des flexions sur la contrainte de rupture du bois (ou MOR) ce qui 

confirme une fois de plus que l’acclimatation de la formation du bois par l’arbre aux flexions 

répétées semble s’effectuer même en cas de sécheresse. 

Si nous nous attachons maintenant uniquement aux arbres soumis aux flexions de 

l’expérimentation de 2017, les résultats obtenus ci-dessus semblent confirmer ceux de 2016. 

En effet, pour les arbres SMa, le bois CFW montre un MOR supérieur au TFW qui lui-même 

Figure 93: Contraintes de rupture du bois en fonction des traitements qu’il a subis (campagne 2017). (T) représente les 

arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) correspond au bois 

formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui 

formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique 

est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes 

représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 
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n’est pas différent des témoins. Il faut, ici encore, prendre garde aux conclusions faites sur les 

échantillons de la campagne de 2017 puisqu’ils ont subi des essais d’endommagement avant 

la mesure de la contrainte de rupture. 

 

II-2-2/ Caractérisation de la rupture dynamique du bois des arbres soumis aux flexions 

répétées 

Les essais sur le mouton de Charpy nous ont permis de mesurer l’énergie liée à la rupture des 

allumettes lors d’un choc transversal. Seuls les résultats sur la résilience sont présentés dans 

cette partie car ce sont les résultats les plus pertinents puisqu’ils sont adimensionnalisés par la 

géométrie de l’allumette. Ainsi, seules sont considérées les propriétés intrinsèques du 

matériau testé (Figure 94).  

 

L’expérimentation de 2016 met en avant l’impact négatif du stress hydrique sur la résilience 

au choc du bois (Figure 94). En effet, le bois issu des arbres sous stress hydrique présente une 

résilience plus faible de 13.1% (p=0.012) par rapport à celle du bois des arbres témoins. 

D’autre part, toujours pour les arbres en stress hydrique, on retrouve également une baisse 

générale, quelle que soit la zone considérée, de la propriété de résilience pour le bois des 

arbres soumis aux flexions asymétriques : -18.5% entre SMa-C et SMHa-C (p=0.022) et -

16.6% entre SMa-T et SMHa-T (p=0.05).  

Figure 94: Résilience des bois en fonction des traitements qu’ils ont subis lors de sa formation (campagne 2016). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMHa) les arbres fléchis asymétriquement et sous 

stress hydrique et (SH) les arbres sous stress hydrique. (-C) correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), 

(-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de 

Student sont réalisés intra-arbre i.e. la significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même 

arbre (Test-T de Student p<0.05). Les histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les 

écartypes. 
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Par contre, pour les arbres bien irrigués soumis uniquement aux flexions asymétriques, les 

zones stimulées en compression (SMa-C) ou en traction (SMa-T) montrent une résilience au 

choc nettement supérieure à celle du bois de la zone neutre : le gain de résilience est alors de 

20.4% (p=0.024) pour le bois CFW et de 22.4% pour le bois TFW (p=0.02). 

En 2017, on retrouve cette tendance forte pour le CFW (+20.6% par rapport à la zone neutre, 

p=0.044) mais avec moins de force statistique pour le TFW (Figure 95). Concernant les arbres 

soumis aux flexions symétriques, nous n’avons remarqué aucune différence significative entre 

les différentes zones, mais avec tout de même une légère tendance entre le bois SMs et celui 

des arbres témoins ; le bois SMS montre une résilience plus forte que le bois des arbres 

témoins, se rapprochant ainsi, une fois encore pour ce nouveau paramètre mécanique, du 

comportement des bois CFW. 

 

Plusieurs articles ont souligné qu’une densité élevée couplée avec un angle des microfibrilles 

élevé pouvait engendrer une plus grande capacité d’absorption d’énergie avant rupture ; i.e. 

une plus grande ténacité (Burgert 2006; Fournier et al. 2013; Jungnikl et al. 2009). Or, nous 

avons montré précédemment que le bois CFW possédait une infradensité supérieure à celle du 

bois de la zone neutre et du TFW (que ce soit en 2016 ou en 2017). D’autre part, les travaux 

de Roignant et al. (2018) rapportent que l’AMF du CFW est similaire à celui du bois de la 

zone neutre. Ces critères de structure, appliqués à nos essais, indiquent bien que le CFW, qui 

montre un AMF et une infradensité supérieurs au TFW, lui montre aussi in fine une propriété 

de résilience supérieure.  

Figure 95: Résilience des bois en fonction des traitements qu’ils ont subis lors de sa formation (campagne 2017). (T) 

représente les arbres témoins, (SMa) les arbres fléchis asymétriquement, (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (-C) 

correspond au bois formé sous sollicitations de compression (CFW), (-T) à celui formé sous sollicitations de traction (TFW) 

et (-N) à celui formé en zone neutre. Pour les arbres fléchis, les tests-T de Student sont réalisés intra-arbre i.e. la 

significativité statistique est donnée entre le bois neutre, le CFW et le TFW d’un même arbre (Test-T de Student p<0.05). Les 

histogrammes représentent les valeurs moyennes et les barres d’erreur représentent les écartypes. 
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On peut analyser les résultats sur le TFW de la même manière. En effet, celui-ci montre aussi 

un AMF plus faible (Roignant et al. 2018) et une infradensité plus importante (Figure 82) que 

la zone neutre. Suivant l’argumentation précédente pour le CFW, il n’est donc pas étonnant 

que le TFW montre une résilience plus forte que la zone neutre ; même si l’impact est 

moindre en 2017 avec une infradensité plus faible.  

Ces analyses semblent mettre en lumière le rôle prépondérant de l’infradensité dans la 

capacité du matériau à absorber de l’énergie lors de la rupture, comme l’avaient suggéré 

Burgert (2006), Fournier (2013) et Jungnikl (2009). 

 

III/ Conclusions du chapitre 3 
  

Peu de travaux ont étudié les propriétés du bois vert dans le domaine de la biomécanique de 

l’arbre. Dans nos travaux, nous avons caractérisé à l’échelle tissulaire les propriétés 

mécaniques et hydrauliques du bois vert car nous souhaitions comprendre l’impact des 

différents types de sollicitations, engendrées au cours d’une flexion de tige (compression et 

traction), sur le comportement du bois formé. 

Pour cela, nous avons développé plusieurs méthodologies originales ; tant au niveau de 

l’échantillonnage local (allumettes) que de la caractérisation locale des propriétés 

hydrauliques et mécaniques du bois.  

Au niveau de la caractérisation des propriétés hydrauliques, la microtomographie à rayons X a 

permis, par une observation locale et directe de l’embolie, l’élaboration des courbes de 

vulnérabilité pour le bois de chaque secteur de la tige (CFW, TFW et le bois de la zone 

neutre). De plus, cette méthode ne se limite pas à la création des courbes de vulnérabilité car 

elle a permis également de visualiser les faciès de propagation de l’embolie au sein de la tige.  

La platine de micro-flexion et le « mini-mouton » de Charpy ont permis aussi de réaliser une 

analyse locale du comportement élastique, plastique et en rupture des différents bois d’une 

même tige (CFW, TFW et le bois de la zone neutre). Ces méthodes originales ont conduit à 

l’obtention de résultats nouveaux concernant les effets des traitements de flexions répétées sur 

le comportement mécanique et hydraulique du bois vert. 

Au niveau de la modulation des propriétés hydrauliques du bois formé sous stimuli 

mécaniques, deux résultats marquants sont à retenir :  

1. Les traitements de flexions dégradent la conductivité hydraulique des bois formés 

sous efforts de traction (TFW) ou de compression (CFW) ; résultats cohérents avec 

les observations anatomiques faites sur ces bois (Roignant et al. 2018) à savoir un 

diamètre de vaisseaux plus faible dans ces bois que dans le bois « normal ».  

2. Par contre, l’acclimatation des arbres aux flexions répétées de tige semble conduire 

à la formation d’un bois un peu plus résistant à la cavitation.  
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Les essais de micro-flexion ne montrent pas d’impact fort des traitements de flexions répétées 

sur le module d’élasticité des bois formés (CFW et TFW) malgré une augmentation notable 

de l’infradensité de ces bois notamment pour le bois CFW. Un point étonnant et inexpliqué 

concerne la baisse de la limite élastique du bois qui conduit à réduire la gamme des 

déformations réversibles que peut subir ce bois. A ce stade, il est difficile d’analyser ce 

résultat en matière de bénéfice adaptatif pour l’arbre. La caractérisation du comportement en 

rupture des différents bois a mis en lumière, là encore, le comportement mécanique  très 

différent du CFW par rapport aux autres bois : les sollicitations de compression, générées lors 

des traitements de flexions, semblent conduire à la formation d’un bois plus résistant à la 

rupture comme en attestent les résultats sur la résilience et la contrainte de rupture. Enfin, et 

surtout, en matière d’endommagement, le bois formé sous compression CFW montre, de 

nouveau, une très nette différence par rapport aux autres bois avec un endommagement 50% 

plus faible que celui du bois « normal » lorsqu’ils subissent des déformations importantes. Il 

faut remarquer ici que nos tests caractérisaient l’endommagement après une déformation de 

l’ordre de 0.8-0.9%. Ce niveau de déformation est à mettre en regard avec les traitements de 

flexions répétées qui imposaient une déformation maximale de l’ordre de 0.8%. On peut donc 

se demander :  

- si le fait d’avoir appliqué, lors de la saison de croissance, des sollicitations répétées 

de l’ordre de 0.8% au bois des arbres lui aurait effectivement permis de se 

déformer avec très peu d’endommagement jusqu’à ce niveau-là lors des essais de 

flexion. 

- est-ce qu’il en serait de même si on avait appliqué des sollicitations répétées de 

plus fortes (ou plus faibles) intensités ?  

Nos campagnes de mesures locales ont aussi mis en avant que le bois formé sous sollicitations 

alternées de compression et de traction (SMs) montre une structure anatomique et un 

comportement mécanique similaires à celui du bois formé sous sollicitations de compression 

(CFW ou SMa-C). Or, si nous avons réalisé ce traitement, c’est dans l’optique de nous 

rapprocher des sollicitations naturelles du vent qui génèrent des oscillations alternées. C’est 

donc probablement ce bois qui nous informe le plus sur le comportement mécanique du bois 

formé in natura. 
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Tableau 4: Tableau récapitulatif de l'effet des flexions répétées sur les propriétés hydrauliques et mécaniques du bois vert. 

(SMa) représente les arbres fléchis asymétriquement et (SMs) les arbres fléchis symétriquement. (CFW) correspond au bois 

formé sous sollicitations de compression et (TFW) à celui formé sous sollicitations de traction. Les bois formés sous 

sollicitations mécaniques (SMs, CFW et TFW) sont comparés aux bois non sollicités (bois neutre). Le signe « + » indique un 

bénéfice par rapport à la propriété du bois de référence et le signe « - » indique au contraire une dégradation par rapport à 

la propriété de référence. Le symbole « = » indique qu’aucune différence significative n’a été trouvée. 

 Bois de 

flexion 

(SMs) 

SMa SMHa 

Campagne 
CFW  TFW CFW  TFW  

Conductivité hydraulique  - - + = 

2016 

P50  + + = = 

P90  + + = = 

Pente au point P50  = = = = 

Taux d’embolie native  + + = = 

Infradensité 
 + + + + 2016 

+ + =   2017 

Module spécifique 
 - = - = 2016 

- - -   2017 

Contrainte de la limite 

élastique 

 = = = = 2016 

- - -   2017 

Déformation de la 

limite élastique 

 = = = = 2016 

=  = =   2017 

Endommagement + ++ =   2017 

MOR 
 + = + = 2016 

- = -   2017 

Résilience au choc 
 + + = = 2016 

= + =   2017 

 

Enfin, en introduction de ce travail, nous avions émis l’hypothèse selon laquelle le stress 

hydrique pourrait altérer, voire annuler, le processus de thigmomorphogénèse. Si cela semble 

vérifié au niveau des propriétés hydrauliques du bois, les résultats sur les propriétés 

mécaniques tissulaires infirment clairement cette hypothèse. En effet, les tendances observées 

de l’impact de la thigmomorphogénèse liée aux flexions répétées s’avèrent similaires que les 

arbres aient crû sous stress hydrique ou non. Ce résultat marquant nous permet de conclure 

sur le rôle primordial de l’acclimatation mécanique du bois qui s’avère essentielle pour la 

pérennité de l’arbre dans un environnement aux conditions mécaniques fluctuantes.  
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Conclusion générale 
 

L’arbre doit en permanence acclimater son développement aux conditions environnementales 

qu’il subit. L’ensemble des réponses physiologiques qu’il met en œuvre pour faire face aux 

sollicitations mécaniques environnementales constitue le processus de thigmomorphogénèse. 

Dans la littérature, les études entreprises dans le domaine de la biomécanique de l’arbre 

visaient à mimer les effets mécaniques du vent en appliquant des flexions répétées de tige afin 

d’étudier l’impact de la thigmomorphogénèse sur la croissance, souvent à l’échelle de 

l’organe. Or, dans la majorité de ces travaux (Kern et al. 2005; Pruyn et al. 2000; Telewski 

1989), d’une part l’intensité des déformations générées lors de ces traitements n’était pas 

contrôlée, et d’autre part, les effets sur le bois formé sous les sollicitations élémentaires que 

sont la compression et la traction n’avaient jamais été étudiés. Mes travaux de thèse font suite 

à ceux de Jeanne Roignant au PIAF dont l’objectif a été de caractériser en détail les effets de 

ces sollicitations élémentaires contrôlées sur la structure anatomique du bois (Roignant et al. 

2018). Dans cette thèse, nous visions à tester principalement trois hypothèses : 1/ d’une part 

que des stress hydriques importants pouvaient bloquer le processus d’acclimatation 

mécanique, 2/ que l’impact des sollicitations de compression et de traction sur le processus de 

formation du bois se traduisait sur les propriétés hydrauliques et mécaniques du bois ; 

propriétés assurant les fonctions principales de l’arbre à savoir la conduction de la sève brute 

et le support mécanique de l’arbre ; et enfin, 3/ que l’ensemble des modulations de croissance, 

de formation du bois et de propriétés du matériau bois apportait à l’arbre un bénéfice 

mécanique dans le contexte de sa pérennité dans un environnement venteux fluctuant. Pour ce 

faire, nous avons mis en place des dispositifs expérimentaux permettant de contrôler 

l’intensité des stress abiotiques au cours de la saison de croissance des arbres dont un système 

de contrôle très précis du stress hydrique qui est devenu une méthode de référence au 

laboratoire. 

La première hypothèse que nous souhaitions vérifier concernait donc l’impact du statut 

hydrique de l’arbre sur sa capacité à s’acclimater à des sollicitations mécaniques 

environnementales. L’un des résultats marquants obtenu indique que les flexions répétées de 

tige augmentent très fortement la croissance secondaire des arbres quel que soit leur statut 

hydrique. Cela suggère que l’acclimatation des arbres aux flexions répétées est une exigence 

primordiale pour la pérennité de l’arbre dans un environnement aux conditions mécaniques 

fluctuantes même si ce processus est très couteux sur le plan de la construction de la matière 

nécessaire : contrairement aux rares travaux à ce sujet (Coutand et al. 2008; Gartner 1994), 

nous avons observé une surproduction de biomasse dans la tige des arbres soumis aux 

traitements de flexions par rapport aux arbres non sollicités. On pourra retrouver en détail 

l’ensemble des résultats sur l’impact du stress hydrique sur le processus de 

thigmomorphogénèse dans l’article de Niez et al. (2018). 

L’impact de la thigmomorphogénèse sur les propriétés mécaniques et hydrauliques du bois a 

été étudié à deux échelles différentes : à l’échelle de la structure qu’est la tige et à celle du 

matériau bois. 
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A l’échelle de l’arbre, nous avons montré que les traitements de flexions répétées conduisent à 

une allocation asymétrique de la biomasse vers les zones qui endurent les plus grandes 

déformations. Dans le cas de nos flexions directionnelles, cette allocation engendre une 

ovalisation de la section des tiges dans la direction des flexions ; conduisant à une très nette 

augmentation du moment quadratique de la section de la tige. Or, le moment quadratique 

compose, avec le module d’élasticité, la rigidité de flexion de la tige. Son augmentation de 

près de 200% conduit donc à une très forte rigidification de la tige ; menant à une mise en 

sécurité mécanique de l’arbre malgré la légère baisse de la limite élastique de la tige. De plus, 

cette mise en sécurité de l’arbre est également assurée par une distribution particulière de la 

biomasse au sein de la section de tige. En effet, on sait que lors de flexions générées par le 

vent, la zone de la tige où le risque de rupture est le plus élevé correspond à la zone de bois 

formé sous compression. Or, on observe une surproduction de bois dans cette zone ; 

conduisant, comme nous l’avons montré à l’aide d’un modèle mécanique de distribution des 

contraintes (Niez et al. 2018), à réduire l’intensité des contraintes maximales appliquées sur 

cette zone à risque. Enfin, nous avons également observé que les traitements de flexions 

augmentaient très fortement la résistance à la rupture de la tige ; résultat renforçant 

l’hypothèse d’une mise en sécurité de l’arbre par son acclimatation aux flexions répétées. 

Nous avons, par la suite, développé des méthodes originales pour caractériser, à l’échelle 

tissulaire, l’impact des traitements de flexions répétées sur les propriétés hydrauliques et 

mécaniques du bois vert. Ces méthodes ont permis, pour la première fois, de déterminer 

localement le comportement mécanique et hydraulique du bois formé sous les deux 

sollicitations élémentaires appliquées par les flexions répétées.  

Pour le volet hydraulique, la mesure locale de conduction et l’observation locale de l’embolie 

par microtomographie à rayons X ont permis de mettre en évidence un faible impact de ces 

traitements de flexions sur les propriétés de conduction et de sensibilité à la cavitation. En 

effet, nous avons observé une augmentation de la résistance à la cavitation pour les arbres 

fléchis mais une diminution de la propriété de conduction du bois formé sous déformations 

mécaniques ; une légère diminution qui pourrait être compensée par la nette surproduction de 

bois chez les arbres fléchis. Malgré ces modulations modérées, ces essais de caractérisation 

ont mis en avant la « puissance » de la technique de microtomographie à rayons X dans ce 

type d’analyse ; permettant à la fois l’observation locale de l’embolie gazeuse et le suivi de sa 

propagation dans la tige. 

Par des essais de micromécanique, nous avons caractérisé le comportement mécanique du 

bois formé uniquement pendant la période des traitements environnementaux. Pour ce faire, 

nous avons développé une nouvelle méthode d’échantillonnage ainsi que des essais de 

caractérisations locales, comme le mini-mouton de Charpy, adaptés pour des échantillons 

millimétriques. Ces essais ont mis en lumière le comportement mécanique singulier du bois 

formé sous les sollicitations de compression. Ce bois, d’infradensité élevée par rapport au bois 

« normal », montre une résistance à la rupture nettement plus élevée que celle des autres bois. 

De plus, lors d’une flexion importante, on observe pour ce bois un endommagement 

mécanique 50% plus faible que pour le bois non sollicité ; i.e. le traitement de compressions 
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répétées semble conduire à la formation d’un bois plus résistant à l’apparition de dommages 

irréversibles. 

L’ensemble des résultats présentés dans ce travail met en avant le fort bénéfice adaptatif pour 

l’arbre de son acclimatation aux traitements de flexions répétées. En effet, la surcroissance 

secondaire couplée à une allocation « pertinente » de la biomasse dans les zones à risque de la 

tige conduit à une nette amélioration du dimensionnement mécanique de la tige face à de 

futures sollicitations. De plus, la formation d’un bois plus résistant à la rupture et moins 

vulnérable à l’endommagement permet à l’arbre d’augmenter la capacité de sa tige à endurer 

des déformations mécaniques de grande intensité lors d’épisodes venteux. Ces modifications 

des propriétés du bois semblent suggérer que, dans un contexte forestier, la différence de 

croissance observée sur des arbres isolés après éclaircie ou de lisière est fortement due à une 

plus grande exposition au vent et s’accompagne probablement d’une acclimatation des 

propriétés du matériau. Enfin, toutes ces modulations, tant à l’échelle de l’arbre que du 

matériau qui le constitue, révèlent le caractère bénéfique du processus de 

thigmomorphogénèse vis-à-vis de futures sollicitations mécaniques ; processus essentiel dans 

le contexte actuel de changements climatiques. 

Dans la nature, les arbres au vent ne subissent que rarement des flexions asymétriques. Les 

sollicitations mécaniques dues au vent conduisent, en général, à des oscillations de la tige. Ces 

oscillations engendrent la formation d’un bois sous sollicitations alternées de compression et 

de traction. Partant de ce constat, nous avons voulu caractériser le comportement mécanique 

de ce bois particulier. Les résultats obtenus montrent que son comportement mécanique est 

très similaire à celui du bois formé sous sollicitations de compression ; ce qui, à première vue, 

est cohérent avec sa structure anatomique qui semble proche de celle du bois formé sous 

stimuli de compression. Cette sollicitation élémentaire étant la plus dangereuse pour des 

matériaux comme le bois, le pilotage de la formation du « bois de flexion » par cette 

sollicitation de compression semble parfaitement adéquat pour une sécurisation de la structure 

face des sollicitations de flexion. Un point intéressant à noter concerne les dénominations 

faites dans ces travaux de thèse. Nous avons considéré le bois formé sous sollicitations 

mécaniques (SMs) comme un bois « traité » et le bois formé sans aucunes perturbations 

mécaniques a été désigné comme « témoin » d’un bois « normal ». Or, à l’état naturel, les 

arbres subissent quotidiennement des sollicitations mécaniques fluctuantes dues au vent plus 

ou moins fort ; tandis que les arbres non sollicités mécaniquement sont des arbres haubanés 

donc des arbres « traités ». Il conviendra donc d’inverser les termes et de considérer le bois 

sollicité (SMs) comme le bois « normal » formé in natura alors que le bois formé sans 

perturbations mécaniques serait un bois résultant d’un traitement particulier. 

Enfin, plusieurs interrogations ressortent de ces travaux. En effet, au cours de nos 

expérimentations, nous appliquions toujours la même intensité de sollicitations à de jeunes 

peupliers. Il serait donc intéressant d’étudier la réponse d’arbres adultes à des sollicitations 

mécaniques environnementales afin de vérifier si nos résultats sont transposables à des arbres 

plus âgés et si, pour de tels arbres, la réponse thigmomorphogénétique est toujours aussi 

fortement exprimée : par exemple, l’ovalisation de section est-elle toujours observée dans le 

cas de section de tige plus importante ? Ou encore, est-ce que la modulation des propriétés 
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mécaniques du bois est nécessaire pour des arbres avec des sections de tige importantes 

(moment quadratique élevé) ? D’autre part, cette étude pourrait s’étendre à d’autres essences 

d’arbres, angiospermes (bois à zone initiale poreuse) comme gymnospermes, pour tester le 

caractère « générique » de la réponse thigmomorphogénétique des arbres soumis à des 

sollicitations mécaniques. De plus, dans le contexte de changements climatiques, au vu des 

prédictions annonçant une diminution de la fréquence des vents courants et une augmentation 

de la fréquence des tempêtes (Chauveau et al. 2013), seules les essences d’arbres avec une 

grande capacité d’acclimatation assureront leur pérennité dans leur nouvel environnement ; 

d’où l’importance de l’étude de l’acclimatation de différentes essences aux perturbations 

mécaniques dues au vent afin de pouvoir réaliser une sélection génétique pertinente des 

arbres. Enfin, au vu de la surproduction de biomasse impliquée dans les zones où les 

déformations sont les plus importantes (CFW et TFW) et les plus critiques (CFW), on peut se 

demander si la croissance secondaire n’est pas réalisée afin de maintenir les déformations 

mécaniques subies par l’arbre dans une gamme mécaniquement « acceptable » ; en tout cas 

sous un seuil critique de risque. Autrement dit, les déformations mécaniques que subissent les 

tissus seraient-elles les pilotes principaux de la croissance secondaire des arbres ?  
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