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Résumé

' Le bois de tension des dicotylédones arborescentes se forme généralement sur la face supérieure des trones inclinés et des branches. Il
- exerce & cet endroit une force de traction longitudinale qui tend & orienter ou & réorienter ’axe. Les espéces du genre Populus présentent

.. une grande sensibilité aux stimuli qui initient, au départ du cambium, la formation du tissu caractéristique du bois de tension. Les fibres

i subissent la transformation la plus importante au niveau pariétal. Mais ce tissu se caractérise également par une porosité du bois
" nettement inférieure au tissu de bois normal. Les modifications plus ou moins importantes qui surviennent dans la structure du plan
ligneus, en fonction de Pintensité et de la durée des stimuli, affectent la qualité du matériel et Iui confére un comportement spécifique.

L’observation de la formation des fibres gélatineuses lors de 1’étape de la différenciation montre d’une part, Pantériorité de la formation

. dela couche G par rapport & la lignification de la paroi et d’autre part, qu’il y existe une grande simultanéité entre les cellules méres du

secteur de bois de tension dans le déclenchement de la formation des fibres G suite 4 I' application d’un stimulus artificiel. L’interprétation
a posteriori de la distribution du bois de tension dans un arbre doit tenir compte du fait qu’elle est Ie reflet des conditions de croissance
qui prévalaient au moment de sa formation. Il en va de méme en ce qui concerne la concordance entre le secteur de bois de tension et le
secteur qui présente la croissance radiale la plus forte,

Quant aux réles du bois de tension dans ’arbre, différentes hypothéses restent posées. Ceux-ci nécessitent le développement de

| ./ contraintes dites de «maturation» qui trouvent leur origine dans les modifications de la paroi cellulaire des fibres.

Mots clés: bois de tension - stimulus gravitationnel - fibre gélatineuse - peuplier.

Summary

Tension wood in arborescent dicotyledons is generally present on the upper face of leaning stems or branches. The longitudinal tension
at that point tends to align, or to realign, the axis. Species of the genus Populus display great responsiveness to stimulii and produce,
initially from the cambium, tissue characteristic of tension wood. Parietal fibres are the most responsive to stimulii. Such tissues also
display significantly less porosity than that encountered in normal wood tissue. Modifications, sometimes significant, to the structure
of the woody section, vary in relation to the intensity and duration of stimulii - the wood acquires distinctive material characteristics.

~ Observation of the gelatinous fibres during the differentation phase indicates both that the gelatinous fibres form before wall lignification,
and that, on application of artificial stimulus, the mother cells in tension wood display great uniformity in initiation of the formation of
gelatinous fibres. .

«A posteriori» interpretations of the distribution of tension wood in a tree should note that this distribution reflects growth conditions

= prevailing during the formative phase. It also reflects the symmetry between the tension wood section and the section presenting fastest

radial growth,
Various hypotheses are proposed for the role of tension wood, which develops as a response to stresses which occur during «maturationy,
resulting from modification of the cellular fibre walls.

Key words: tension wood - gravitational stimulus - gelatinous fibre - poplar.
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1. Introduction

Le bois de tension (tension wood, Zugholz) est un tissu
ligneux qui se caractérise par des propriétés anatomi-
ques, physiques, mécaniques et chimiques particuli¢-
res qui le différencient du bois normal et lui conférent
un comportement spécifique. Pour le technologue, sa
présence, au dela d’une certaine proportion, peut-étre
extrémement dommageable lors de la mise en oeuvre
du bois.

1l est d"ailleurs considéré comme le défaut majeur des
grumes de peuplier (Populus spp.) et de certaines
espéces d’eucalyptus (Eucalyptus spp.) (fente ou
éclatement a I’abattage, peluche, fort retrait, défor-
mation des feuilles de déroulage). Les physiologistes-
morphologistes considérent par contre sa formation
comme une extraordinaire opportunité offerte par le
geénie du monde vivant aux feuillus ligneux pour s’adap-
ter 4 leur environnement en respectant les lois de 1’équi-
libre et leurs permettre ainsi, une fois ancrés dans le
sol, de tendre leur ramure vers le ciel et la lumiére.

La formation du bois de tension est un mécanisme
d’adaptation complexe capable non seulement d’inté-
grer des stimuli exogénes (gravitropisme, phototro-
pisme, etc.) ou endogénes (caractére hériditaire de la
morphologie des arbres), mais aussi de transmettre des
informations aux cellules en division pour que ces der-
niéres modifient leur structure pariétale (phase de dif-
férenciation et de maturation), provoquant ainsi Iap-
parition de contraintes de croissance capables de for-
cer le végétal & modifier ’orientation de ses axes, avec
comme objectif ultime de permettre, dans un environ-
nement en perpétuelle évolution, la satisfaction des be-
soins vitaux et, 4 long terme, le développement har-
monieux du végétal.

De trés nombreux travaux d’éminents chercheurs se
sont attachés 4 1’étude du bois de tension, mais la com-
préhension du phénoméne n’est encore que partielle
et souléve beaucoup d’interrogations pour lesquelles
des observations élémentaires susceptibles d’appor-
ter des éléments d’information font encore aujourd’hui
défaut.

Dans la suite du document, le bois de tension est brié-
vement décrit du point de vue de ces principales ca-
ractéristiques sur base des informations relevées dans
la bibliographie consacrée 4 ce sujet, ainsi que sur base
d’observations directes réalisées par les auteurs.

2. Définition du bois de tension

Les premiéres observations se rapportant au bois de
tension sont dues 3 MOHL (1844) [in LIESE et
HOSTER (1966)] et 3 SANIO (1863) [in JUTTE
(1956)]. Le bois de tension des dicotylédones arbores-
centes doit son nom au fait qu’il se forme sur la face
tendue d’un axe incliné. Ce tissu exerce sur la face
supérieure (dorsale, tendue) une force de traction lon-
gitudinale qui tend & maintenir I’orientation ou 4 opérer
un mouvement de réorientation de I’axe. A 1’opposé,
le bois de compression des gymnospermes se forme 3
la face inférieure d’un axe incliné. Tous deux forment
le bois de réaction des végétaux ligneux.

En réalité, il existe plusieurs définitions du bois de ten-
sion. 'LAW.A. (International Association of Wood
Anatomists) (1964) définit le bois de tension, comme
étant le «bois de réaction typiquement formé 3 1a par-
tie supérieure des branches et des tiges penchées ou
recourbées des dicotylédones. Il se caractérise
anatomiquement par un défaut de lignification de Ia
membrane cellulaire et souvent par la présence d’une
couche interne gélatineuse dans les fibres». Les phy-
siologistes-morphologistes insistent plus sur le rble dy-
namique du bois de tension: «un tissu situé 3 la partie
supérieure d’axes inclinés et qui permet 4 ceux-~ci de
s’orienter». Enfin pour les mécaniciens du régne vé-
gétal, il s’agit d’un «bois présentant une valeur de dé-
formation longitudinale de maturation (contraction) et
ce, quelle que soit sa position dans I’arbre». Ce qui
importe pour le mécanicien, ¢’est 1’état contraint du
tissu, (tendu dans le cas du bois de tension), car il dé-
termine les caractéristiques et les conséquences d’un
tel tissu [CHANSON (1992)].

3. Principales caractéristiques du bois de tension

Chez Ies peupliers, la principale caractéristique du bois

* de tension est la présence de fibres 4 parois gélatineu-

ses, c’est-a-dire des fibres qui présentent sur la face
interne de la paroi cellulaire secondaire une couche
cellulosique d’aspect gélatineux, couche G.(Fig. 1).
WARDROP & DADSWELL (1955) ont observé plu-
sieurs organisations possibles de la paroi secondaire
d’une fibre G, soit au travers de différentes espéces,
soit au sein d’une méme espéce, en fonction des con-
ditions de croissance. Ils rencontrent les trois cas de
figure suivante: S1+S2+83+G ; S1+S2+G ;S1
+ G. MIA (1968) a observé chez les fibres G du peu-
plier I'absence de la couche S3 dans la paroi secon-
daire et d'une couche S2 d' épaisseur similaire 3 celle
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d’une fibre normale. La couche G présente une struc-
ture poreuse, tendant 3 se gonfler lors de I'imprégna-
tion avec les colorants utilisés pour ’observation mi-
croscopique. Son épaisseur est variable et peut aller
jusqu’a obturer le lumen de la cellule. Elle est peu so-
lidaire de la couche S2 de laquelle elle se détache sou-
vent lors de la réalisation de coupes microscopiques.
Son épaisseur varie le long de I’axe de la fibre avec un
maximum au centre [OKUMARA & al. (1977)]. Les
microfibrilles de cellulose hautement cristalline qui la
constituent, forment un angle trés aigu avec I’axe de la
fibre NORBERG & MEIER (1966)] (Fig. 1 et Photo
1.) L’initiation de la formation de la couche G apparait
trés rapidement aprés la phase de différentiation. On
peut, en effet, déja observer une trés fine couche G
dans le lumen des cellules non encore lignifiées ou en
cours de lignification (Photo 2).

PITEIN
\

/ Couche gélatineuse (G)

Paroi secondaire couche $2
/)|  Paroisecondaire couche S1

Paroi primaire

Fig.1. Représentation de la structure pariétale d'une fibre gélati-
neuse d'Eucalyptus regnans (F.v.M.) [d'aprés WARDROP &
DADSWELL (1948)]

Fig.1. Cellular wall structure of tension wood fibre of Eucalyptus
regnans ( FvM,) [from WARDROP & DADSWELL (1948)]

Photo 1. Coupe transversale dans un tissu de
bois de tension d’une jeune pousse de peuplier
Ghoy agée de 4 mois. La couche G. colorée en
sombre a tendance & se détacher du reste de la
paroi secondaire dans le lumen de la fibre (V=
vaisseau; R = rayon médullaire; FG = fibre géla-
tineuss). [Document B. JOUREZ]

Pict. 1. Transversal section in a tension wood
tissue from a young stem of poplar Ghoy 4-
months-old. The dark gelatinous layer appears
unsticked from the secondary wall in the fibre
lumen (V = vessel, R = medullar ray, FG =
gelatinous fibre). [document B. JOUREZ]



Photo 2. Coupe transversale dans un tissu de °
bois de tension d’une jeune pousse de peuplier
Ghoy 8gée de 2,5 mois. Une trés fine couche G
est déja visible dans la zone de tissu non encore
lignifié et dans la zone en cours de lignification,
La zone lignifiée est constituée de fibres norma. .
les (V = vaisseau; R = rayon médullaire;, FN =
fibre normale; FG = fibre gélatineuse). [Docu-
ment B. JOUREZ]

Pict. 2. Transversal section in a tension wood .
tissue from a young stem of Poplar Ghoy 2,5-
months-old. A very thin G layer is already visi-
ble in the not yet lignified tissue area and in the -
area under lignification process. The lignified -
area contents are normal fibre (V = vessel, R =
medullar ray, FN = normal fibre; FG =
gelatinous fibre). [document B. JOUREZ]

Le mécanisme qui contrdle la formation du bois de ten-
sion influence également les autres éléments de la struc-
ture du bois. KAISER et BOYCE (1965) montrent
que chez le Populus deltoides (Marsh.), I’augmenta-
tion du nombre de fibres gélatineuses s’accompagne
d’une diminution du diamétre des fibres normales, d’une
augmentation de I’épaisseur de leurs parois, d’une di-
minution de la taille des rayons et des vaisseaux et
d’une augmentation du nombre de vaisseaux. Ce der-
nier constat est cependant en contradiction avec les
observations faites par beaucoup d’autres auteurs qui
mentionnent une diminution du nombre de vaisseaux
quand la proportion de bois de tension augmente
[ONAKA (1949), CHOW (1946), OLLINMAA
(1956) in HUGHES (1965), etc.].

1l ressort de nos observations (tabl.1.) réalisées sur
des coupes transversales, prélevées & la base de 20
boutures de peuplier Ghoy dans leur premiére saison

de végétation et soumises & un stimulus artificiel en
vue de provoquer la formation de bois de tension, que:

Tablean 1. Caractéristiques vasculaires observées sur

peuplier Ghoy.
Table 1. Characteristics of vessels observed in Poplar
Ghoy.

Paramétre Bois Bois de
normal tension

Nombre de vaisseanx mesurés 1203 605
Nombre moyen par mm? 60,2 30,3

Nombre minimum par mm?* 44 22

Nombre maximum par mm? "5 46

Surface moyenne par mm? (%) 1188 ) ."'11253

Surface m!mmum parmmz(p.? 401 406

Surface maximum par mm? (p?) 3120 3057
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- le nombre de vaisseaux formés dans un tissu de bois
de tension est nettement inférieur 3 celui relevé dans
un tissu de bois normal; la différence du nombre de
vaisseaux formés dans les deux tissus est trés hau-
tement significative;

- la surface moyenne d’un vaisseau est de 1210 pm?;
en fonction de la bouture considérée, la surface
moyenne des vaisseaux est plus importante tantot
dans le bois normal, tantét dans Ie bois de tension, si
bien qu’il n’est pas possible de conclure au sujet de
Peffet du type de tissu sur la surface des vaisseaux.
Le graphique repris 3 1a figure 2 montre la distribu-
tion de fréquence des vaisseaux par classe de sur-
face pour les deux types de tissu. La photo 3 illustre
la porosité des deux types de tissu, plus importante
dans le bois normal que dans le bois de tension.

Du point de vue chimique, NORBERG & MEIER
(1966) ont montré que la couche G chez le Populus
tremuloides (L.) était constituée de 98,5 % de glucose
et de 1,5 % de xylose, ce qui indique bien la nature
purement cellulosique de cette couche. D’autre part, il
semble que les fibres G contiennent la méme quantité
de lignine que les fibres normales. Par contre, la pro-
portion de cellulose augmente du fait de la présence
de la couche G sur des peupliers canadiens [JAYNE
& HARDERS-STEINHAUSER (1953) in TIMELL
(1969)] et sur le peuplier Robusta [KLAUDITZ (1958)
in TIMELL (1969)]. Cependant, d’autres auteurs tels
CASPERSON (1967) et SCURFIELD (1972) ont mis
en évidence la présence de lignine dans la couche G.
Enfin, pour une méme teneur en cellulose, TIMELL
(1969) a montré que les fibres G, en comparaison des
fibres normales, contenaient moins de glucomanane, 2
a 5 fois plus de galactane et plus ou moins la méme
quantité de xylane et de lignine.

Les propriétés physiques du bois sont modifiées par la
présence de fibres G et ce, d’autant plus que leur pro-
portion augmente. Ainsi, la densité est corrélée positi-
vement 3 la proportion de fibres G [ JANE (1956),
OLLINMAA (1956) in HUGHES (1965), SACRE
(1959), SACRE & EVRARD (1963)]. Le retrait lon-
gitudinal est également influencé positivement par la
proportion de fibres G; BOYD (1977a) avance comme
facteur principal responsable de ce retrait, I’angle des
microfibrilles de cellulose de la couche S2 de la paroi
secondaire et non pas la présence de la couche G. Les
autres retraits sont aussi influencés, mais dans une
moindre mesure.

En ce qui concerne les propriétés mécaniques, la du-
reté et la résistance an choc seraient supérieures [SA- |
CRE (1959), PEREM (1964)]. I y a cependant quel-
ques contradictions dans la littérature au sujet de Iz
dureté. La résistance  la traction du peuplier sec se-
rait plus forte [ZENKER et coll. (1966)]. La résis-
tance en compression longitudinale est, de I’avis de
tous les auteurs, trés faible et enfin, la résistance en
flexion statique du bois sec n’est pas notablement af-
fectée par un plus grand pourcentage de fibres gélati-
neuses dans le bois. D’aprés KAEISER et BOYCE
(1965), les modifications des propriétés physiques et
mécaniques de Populus deltoides (Marsh.) ne s’ex-
pliquent pas uniquement par la présence des fibres G,
mais aussi par la modification de ’ensemble des élé-
ments de la structure anatomique du bois.

En plus des modifications défavorables de certaines

propriétés du bois suite & la présence de bois de ten- -
sion, il faut mentionner les difficultés rencontrées au
sciage longitudinal de grumes présentant des zones
importantes de fibres G. Celles-ci ont tendance 4 s’ar- -
racher au lieu d’étre tranchées et donnent un aspect -
pelucheux aux débits, et ce d’autant plus que le bois

est usiné vert. En tombant de scie, les pices ont une

propension plus importante 3 se vriller ou & se fendre. .
Au séchage, le bois de tension est 3 I’origine de collapse
et les feuilles de déroulage présentent des ondulations
souvent rédhibitoires pour la fabrication de panneaux
contreplaqués.Quant 3 la pite a papier, elle serait de
qualité plus médiocre. Ceci a été particuliérement mis
en évidence par différents auteurs sur le bois de peu-
plier [SACRE & EVRARD (1963), KAEISER &
BOYCE (1965), ISEBRANDS & BENSEND (1972),
ISEBRANDS & PARHAM (1974)].

4. Distribution du bois de tension

Chez le peuplier, le bois de tension est automatique-

ment synonyme de fibres gélatineuses mais ce n’est b

pas le cas pour toutes les espéces. Par le passé, seule
la présence de ces fibres gélatineuses était considérée
comme indicateur du bois de tension. C’est ainsi que

ONAKA (1949) [in KOLLMANN et COTE (1968)] |

a dress¢ le premier une liste des genres dans lesquels
il retrouve des fibres gélatineuses. Il observe que cel-
les-ci ne sont pas présentes dans tous les genres et
qu’elles sont parfois absentes dans des arbres ayant
les propriétés du bois de tension. Par la suite, d’autres

auteurs tel que BAREFOOT (1963), HOSTER & |

LIESE (1966) ont remis & jour cette liste. Des travaux
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plus récents [FISHER & STEVENSON (1981)] ont
montré que parmi les espéces tropicales, on pouvait
retrouver également une couche gélatineuse dans les
fibres du bois de tension.

la tendance actuelle est d’étendre la no-
tion de bois de tension & celle de contrainte mécanique
(zone de bois contraint). Dans un tissu contraint en
tension, les fibres sont fortement tendues sans pour
cela nécessairement présenter une couche gélatineuse.
C’est le cas par exemple de certaines espéces d’euca-
lyptus. Suivant cette acceptation, toutes les espéces
seraient susceptibles de contenir du bois de tension
puisque, lorsqu’un individu tente de se réorienter ou de
maintenir son équilibre malgré les conditions extérieu-
res, il développe un tissu caractérisé par un niveau de
contraintes plus élevé que celui généralement observé
dans le bois normal.

AT’échelle d’un arbre, I’observation a posteriori et I’in-
terprétation des distributions radiale, tangentielle et lon-
gitudinale du bois de tension dans les branches et la
tige se révélent bien souvent trés compliquées, voire
non interprétables et ce, d’autant plus que le sujet est
agé et que la croissance secondaire est venue recou-
vrir, année apres année, une morphologie en pleine évo-
lution. WARDROP (1956) considére que la distribu-
tion du bois de tension peut s’expliquer par le fait que
celui-ci est une manifestation anatomique de différents

processus de régulation, associés au maintien de la
forme et aux mouvements d’orientation, en réponse a
des changements environnementaux.

En réalité, le schéma classique suivant lequel le bois
de tension est situé sur la face supérieure des tiges
penchées ou courbées et des branches, n’est valable
qu’en général et il existe une multitude de cas de fi-
gure possibles décrits dans la littérature ou celui~ci se
distribue différemment [CHANSON (1989)]. Il n’est
d’ailleurs pas rare de le rencontrer dans des arbres a
priori parfaitement droit. Ceci est d’ailleurs trés fré-
quemment le cas chez les peupliers [KAEISER (1955),
MULLER-STOLL & ZENKER (1967), COTE & al
(1969), TIMELL (1969)]. Dans ce genre, il semble
que les récepteurs des stimuli, qui déclenchent la for-
mation du bois de tension, soient particuliérement sen-
sibles [ISEBRANDS & BENSEND (1972)].

La distribution du bois de tension dans le végétal ne se
fait pas au hasard. Elle est le fruit de la perception
d’un ou de plusieurs stimuli qui vont agir sur lui dans
des directions, & des moments et avec des intensités
différentes, échafaudant ainsi un systéme complexe
évolutif au cours de la saison de végétation et en fonc-
tion des modifications de son environnement immédiat.
Par ce biais, I’arbre tente de satisfaire au micux ’en-
semble de ses besoins tels que la recherche de lumiére,
d’un espace vital, d’un équilibre et I’accomplissement
d’une morphogénése héritée. La difficulté d’interpréter

Fig. 3. Généralement le bois de tension se forme sur la face supérieure d’un trone incliné ou d’une branche.
Fig. 3. Generaly tension wood appears on the upper side of a leaning stem or branch.
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la position de certaines zones de bois de tension dans
un arbre adulte ou en pleine croissance sans connaitre
Phistorique complet de sa morphologie, a poussé cer-
tains chercheurs 3 étudier de trés jeunes individus pour
comprendre ’effet que peut avoir une modification d’un
paramétre de 1’environnement pris isolément et d’ob-
server la réaction du sujet. ROBARDS (1965, 1966) a
travaillé sur le Salix fragilis (L.) et WARDROP (1956)
a travaillé sur différentes espéces d’eucalyptus. Cest
précisément 1’option que nous avons retenue en tra-
vaillant sur des boutures de peuplier dans leur premiére
saison de végétation. 11 est intéressant de mentionner
qu°actuellement nous n’avons encore jamais pu ob-
server de plants totalement exempts de fibres gélati-
neuses. La connaissance exacte de I’effet d°un stimu-
lus donné et de la réaction du végétal a celui-ci rendra
peut étre possible la mise au point de techniques cultu-
rales susceptibles de minimiser la formation du bois de
tension.

Photo 4. Coupe microscopique réalisée dans une branche de peuplicr robusta agée de 2 ans. La zone de bois de tension colorée en noir -
correspond 2 la face présentant Ia croissance radiale la plus forte. [Document B. JOUREZ]
Pict. 4 Microscopical section in a branch of a two-year-old poplar robusta. The tension wood area colored in black corresponds to the

Jastest growing face. [Document B. JOUREZ]
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Au sein d’une section transversale de tige inclinée, I3
présence du bois de tension s’accompagne souvent
d’une position excentrée de la moelle (Fig. 3). Ce dé-
centrage est dii & une croissance plus importante dy
coté tendu, suite 3 une inégalité dans le processus de -
prolifération de I’assise cambiale [CAMPREDOQN |
(1953)]. Trés souvent, I’orientation du secteur conte-
nant du bois de tension correspond & celle de 1a crois-
sance la plus importante, mais il faut bien se garder de
généraliser le phénomeéne en dehors des conditions nor-
males de croissance [ROBARDS (1966)] (voir pho-
tos 4 et ).

En effet, le bois de tension peut se développer tout
aussi bien sur les faces latérales que sur la face infé-
rieure qui présente une moindre croissance
[WARDROP (1956), SACRE (1959), WHITE (1962)
in ROBARDS (1965), HUGHES (1965a), COTE &




Photo 5.Coupe microscopique réalisée dans un rejet de souche de peuplier Beaupré agé de 1 an. Le bois de tension coloré en noir se
répartit dans un secteur angulaire trés ouvert situé sur la face présentant la croissance radiale la plus faible. [Document B. JOUREZ]
Pict. 5. Microscopical section in a stool shoot of a poplar Beaupré, one-year-old. The tension wood area colored in black spreads in a
large angular sector corresponding to the lowest growing face. [Document B.JOUREZ]

5cn

Photo 6. Rondelle prélevée & 12 m du sol dans une tige de peuplier robusta agée de 30 ans. Avant 1990 cet arbre, suite au phototropisme,
a formé du bois de tension dans un secteur orienté dans la direction du trait blanc de la zone A. Suite aux tempétes de 1990, Parbre a été
incliné & 40; dans Porientation matériatisée par le trait blanc de la zone B, produisant ainsi un nouveau secteur de bois de tension décalé
de 45 par rapport au premier. [Document B. JOUREZ]

Pict. 6. Disc taken 12 meter above the ground from a stem of a poplar robusta 30-years-old. Before 1990, due to Dphototropism, this tree
Jormed tension wood in a sector oriented along the white mark direction in the «A» area. Due to storms in 1990, tree have been bended
at 40} in a new orientation, materialized by white mark in the «B» area, producing a new sector of tension wood moved 45} around.
[Document B. JOUREZ]
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al (1969), KROLL & al (1990)]. D’autre part, une
croissance radiale plus importante peut apparaitre du
coté aval d’un axe incliné [DADSWELL &
WARDROP (1949) et WHITE (1962) in HUGHES
(1965a), TIMELL (1973), KROLL & al (1990)].
ROBARDS (1965) conclut de ses expériences sur la
relation entre excentricité et bois de tension: «Il est
probable qu’au départ d’un stimulus gravitationnel, les
hormones de croissance donnent naissance a deux
schémas, un qui entraine la production de fibres gélati-
neuses et ’autre agissant sur le taux de division cellu-
laire. Les deux voies au départ d’une cause unique
peuvent Etre affectées différemment et donc conduire
4 une modification de Ia corrélation entre le bois de
tension et I’excentricitéy.

Comme a I’échelle de I’arbre entier, ’interprétation de -
la distribution du bois de tension en coupe transversale
reste trés hasardeuse sur des gros arbres. En effet, Ia
répartition angulaire observée & un moment donné est
tres souvent difficile 4 justifier sur base de la morpho-
logie de I’arbre au méme instant, elle tient compte en
effet de tout Ihistorique de la géométrie de celui~c,
géométrie qui a pu se modifier considérablement ay
cours des ans en fonction des modifications des condi-
tions de ’environnement (voir photo 6). D’autre part,
ne prendre en compte qu’un seul paramétre de I’envi-
ronnement, (par exemple la direction des vents domi-
nants), pour expliquer sa distribution ne conduit bien
souvent qu’a une interprétation partielle ou a des con-
tradictions.

Photo 7. Coupe microscopique réalisée dans une jeune tige de peuplier Ghoy agée de 4 mois. Lorsque le stimulus gravitationne] est enlevé,
les cellules du cambium réagissent simultanément et arrétent de former du bois de tension (BT = bois de tension; BN = bms normal).

[Document B. JOUREZ)

Pict. 7. Microscopical section in a 4-months-stem of Poplar Ghoy. When the gravitational stimulus is stopped, the cambial cells react
simultaneously and stop tension wood formation (BT = tension wood: BN = normal wood). [Document B. JOUREZ] :
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[Document B. JOUREZ]

;
[
i
i

Il n’en reste pas moins vrai que dans la partic infé-
rieure des tiges, la distribution apparait plus concen-
trée dans un secteur privilégié et a tendance 3 étre
plus hétéroclite lorsque 1’on considére la partie supé-

- rieure des arbres [ PEREM (1964) in WICKER

. (1979), MULLER-STOLL & ZENKER (1967)]. Nos
observations sur de jeunes peupliers & croissance ra-
pide et soumis & un phototropisme marqué montrent
clairement dans la partie inférieure de I’arbre un sec-
teur privilégié sur la face supérieure de la tige. Dans le
houppier, la répartition est plus confuse €t montre une
tendance 3 se distribuer dans toute la section en fonc-
tion de courbures locales de 1’axe ou de la présence
d’axes secondaires importants qui viennent modifier
’équilibre de 1’arbre.

Si on regarde de plus prés, les zones de bois de tension
dans des arbres adultes sont trés souvent constituées
de fibres gélatineuses produites au niveau de plusieurs
cernes successifs de fagon ininterrompue. Elles appa-

Photo 8. Coupe microscopique réalisée dans une jeune tige de peuplier Ghoy 4gée de 8 mois, récoltée au début novembre durant le repos
de la croissance secondaire. Dans la zone A (partie supérieure de la photo), des fibres sont visibles jusqu’a la limite de la zone cambiale.
Dans la zone B, les demiéres couches de fibres en limite de la zone cambiale n' ont pas formé de couche gélatineuse.(C = zone cambiale;
FN = fibre normale; FG = fibre gélatineuse; V = vaisseau). [Document B. JOUREZ]

Pict. 8. Microscopical section in a 8-months-stem of Poplar Ghay taken in early november during the secondary growth rest. In the «A»
area (upper part of the picture), G fibres are visible until the limit of cambial area. In the «B» area (lower part of the picture), the last layers
of fibres near the cambial area did not form G layer. (C = cambial area; FG = gelatinous fibre; FN = normal fibre; V = vessel).

raissent sur une section transversale de peuplier sous
la forme de taches visibles macroscopiquement. Cepen-
dant, les fibres gélatineuses peuvent étre aussi distri-
buées sporadiquement a ’intérieur d’un cerne unique
chez de jeunes tiges, il n’est alors plus possible de les
détecter macroscopiquement et il faut utiliser des co-
lorations spécifiques pour des observations microsco-
piques. La répartition des fibres G dans le cerne peut
prendre des aspects variés allant de fibres isolées jus-
qu’a un amas se répartissant sur quasi toute la largeur
de cerne en passant par des bandes concentriques tan-
gentielles plus ou moins larges, longues et arquées sui-
vant la forme du cerne. [SACRE (1959),
CAMPREDON (1953), ANON (1956), ISEBRANDS
& BENSEND (1972), CANO-CAPRI & BURKART
(1974)]. Dans le cas de nos observations sur de jeunes
boutures de peupliers, il est intéressant de noter la net-
teté de la transition du bois de tension au bois normal
(photo 7). Toutes les cellules de cambium sur un arc
de prés de 180° initient en méme temps la formation
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de fibres normales suite & I’arrét de I"application d’un
stimulus gravitationnel artificiel. Cette homogénéité dans
le déclenchement nous informe sur la sensibilité du
mécanisme.

Pour certains auteurs, les fibres G se répartiraient pré-
férentiellement dans le bois initial, pour d’autres, 3 I'in-
verse, dans le bois final. Une observation semble ren-
contrer I'unanimité: il n’y aurait jamais de fibres géla-
tineuses dans les 5 & 6 derni¢res couches de cellules
du bois final [CLARKE (1937), SCURFIELD &
WARDROP (1963), ISEBRANDS & BENSEND
(1972), CANO-CAPRI & BURKART (1974),
WICKER (1979), KROLL & al. (1992)]. Cependant,
comme le montre la photo 8, il est possible de rencon-
trer des faciés ou le cambium continue de former des
fibres G jusqu’a la fin de la période de croissance se-
condaire. Enfin, d’aprés MULLER-STOLL &
ZENKER (1967), il n’y aurait pas de relation évidente
entre largeur de ceme et pourcentage de bois de ten-
sion chez I’espéce peuplier.

5. Roles du bois de temsion

C’est un des aspects les plus controversés dans la bi-
bliographie, sans doute du fait de notre ignorance par-
tielle des mécanismes qui conduisent & sa formation,
de la sensibilité des récepteurs des stimuli (variable
d’une espéce a ’autre) et du niveau de réponse du
végétal. D’autre part, la difficulté d’observer et d’ana-
lyser a posteriori dans un arbre adulte sa présence,
rend difficile ’interprétation du réle qu’il a pu jouer au
moment de sa formation. Enfin, les interactions avec
différents phénoménes tels que la modification de I’en-
semble de la structure du plan ligneux, la présence
d’une excentricité des tiges et la concordance avec
les contraintes de maturation ne sont pas encore com-
plétement expliquées aujourd’hui.

Pour METZGER ( 1908) [in HUGUES (1965)] la pent
4 la face supérieure des axes inclinés. Dans ses expé-
riences de croissance en boucle, JACCARD (1938)
[in WARDROP (1956)] a montré que la présence du
bois de tension n’était pas liée 4 des contraintes de
tension mais dépendait en premier lieu d’un stimulus
gravitationnel, Il émet ’hypothése que le bois de ten-
sion est impliqué dans I’orientation des branches et des
tiges afin de leur permettre d’acquérir une position
d’équilibre en relation avec la gravité. Mais alors, com-
ment expliquer les observations de WARDROP (1956)
qui met en évidence la présence de bois de tension sur
la face supérieure de branches courbées vers le bas et
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sur la face inférieure de branches courbées vers le
haut artificiellement?

Une réponse a cette interrogation est proposée par
INNOT (1952) qui reprend le concept développé par
HARTMANN en 1932 suivant lequel les différentes
parties de I’arbre ont une position d’équilibre entre ¢l-
les, position qui serait une caractéristique héréditaire,
Le bois de réaction (bois de tension et de compres-
sion) serait formé pour maintenir ou restaurer cette
position d’équilibre et prendrait donc une part active
dans la morphogénése des arbres. Cette théorie sur le
rdle du bois de tension continue de faire son chemin
puisque FISHER & al. (1981) [in CHANSON (1989)]
reconnaissent le role du bois de tension dans le déve-
loppement de I’architecture des arbres et ce, d’autant
plus que la réorientation des axes représente un as-
pect fondamental dans le modgle architectural (ex: le
modéle de RAUH, anquel s’apparente le peuplier).

Parallélement, une autre théorie défendue par BOYD
1977¢) [in CHANSON (1989)] voit dans la formation
du bois de tension uniquement un moyen pour I’arbre
de rétablir orientation initiale d*un axe qui aurait été

modifiée par un élément extérieur. Elle ne recomnait

onc pas le role du bois de tension dans la recherche ar
le végétal de la satisfaction de besoin tel que la lumiére
ou un espace vital suffisant.

Quoiqu’il en soit, 1a relation entre la formation du bois -
de tension et des phénoménes tels que le maintien de
I’orientation, les mouvements d’orientation et de réo-
rientation des axes ne peut étre nice. Ces phénomeénes
nécessitent le développement de force au niveau des
tissus nouvellement formés. C’est MUNCH (1938) [in
BOYD (1972)] qui le premier propose que ces forces
soient produites par les contraintes de maturation au -
niveau de la paroi cellulaire des fibres. Celles-ci ont
tendance & se contracter longitudinallement et 2 se di-
later radialement lors de 1’étape de maturation. De nom-
breux travaux ont mis en évidence le fait que la pré- -
sence de bois de tension entrainait la formation d’un

niveau plus élevé des contraintes de maturation que -
celui rencontré dans un tissu de bois normal

[TRENARD & GUENEAU (1975), ARCHER (1976), -
BOYD (1980), FERRAND (1982), MARIAUX &

VITALIS - BRUN (1983), KUBLER (1987), FOUR-
NIER & al.(1994) etc.]. Il existe aujourd’hui une polé-
mique entre BOYD (1985) et BAMBER (1987) qui
tentent tout deux d’expliquer les modifications au ni-
veau pariétal, responsables de la formation des cont
traintes de maturation. Pour BOYD (1950b, 1972), @




serait 1’incrustation de la lignine dans la matrice de
cellulose qui entrainerait le gonflement latéral de la fi-

“pre et par 13, son raccourcissement longitudinal. De

son cbté, BAMBER (1979) met en avant les phéno-

- ménes de cristallisation des microfibrilles de cellulose

qui forment différentes couches de la paroi cellulaire
expliquer la formation des contraintes. D’aprés

- Jes travaux ’OKUYAMA & al.(1994), il apparait que
_ e niveau de contrainte élevé est lié & un angle de

microfibrilles petit, & un taux d’alpha-cellulose et de
cristallinité €levé et n’est pas corrélé avec le taux de

ligmine.

La dissymétrie circonférentielle des contraintes de ma-
turation suite & une distribution asymétrique du bois de
tension permet ainsi aux axes de s’orienter. KUBLER
(1987) estime que les arbres opérent une lente et pro-
gressive réorientation de leurs axes grice aux con-

" traintes longitudinales développées dans les tissus de
- bois normal, tandis qu’une réorientation plus importante

nécessite la formation de bois de tension caractérisé
par des valeurs de contraintes de maturation plus im-
portantes. Des travaux récents ont montré que le bois
de tension lorsqu’il se forme 4 la face inférieure d’une
branche participe & un affaissement actif de I’axe pour
satisfaire au développement architectural de 1’espéce
considérée [DELAVAULT (1994)].

6. Conclusions

Le bois de tension des dicotylédones arborescentes
constitue un sujet particuliérement intéressant 3 étu-
dier puisqu’il met en jeu un mécanisme d’adaptation
complexe mis au point par ces végétaux afin de leur
permettre d’adapter leur morphologic en fonction des
modifications des conditions de I’environnement. Les
mécanismes de perception du ou des stimuli responsa-
bles de son initiation et les mécanismes de son induc-
tion dans le végétal restent toujours partiellement inex-
pliqués. Plusieurs hypothéses se confrontent actuelle-
ment & propos du rdle précis du bois de tension. Une
conséquence directe de sa présence est la formation
d’un niveau de contraintes de maturation particuliére-
ment €levé, responsable de tensions internes suscepti-
bles de participer activement 3 I’orientation, la réorien-
tation ou au maintien de la position d°équilibre des axes
formant le végétal. Sa formation modifie profondément
la structure anatomique et chimique du bois, conférant
au matérian des caractéristiques physiques ¢t mécani-
ques particuli¢res. It en résulte un comportement spé-
cifique et ce d’autant plus que sa proportion augmente

en comparaison des tissus de bois normal. Le bois de
tension doit &tre regardé pour certaines espéces telles
que les peupliers, certains eucalyptus et le hétre comme
un défaut majeur lors de la mise en oeuvre du maté-
riau. Sa fréquence est trés largement sous-estimée car
il n’est mis en évidence par les utilisateurs du bois qu’a
partir d’une certaine proportion dans la grume.
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