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Introduction

Serge PAYETTE1

Rédiger un ouvrage sur la dendroécologie vient de l’intérêt scientifique et académique 
grandissant que l’on porte à l’arbre et à la forêt, et également de la place qu’ils occupent 
dans la vie et l’économie de nos sociétés. Dans les deux cas, mais pour des raisons diffé-
rentes, on ne peut se passer ni des arbres ni de la forêt, fondement de bien des civilisations 
et des paysages qui nous entourent et source inestimable de ressourcement personnel. La 
parution de ce livre est un événement remarquable car c’est le premier ouvrage, dans la 
littérature scientifique, qui exploite de manière systématique les données dendrochronolo-
giques selon une perspective écologique et géographique.

Les arbres et les arbustes sont parmi les organismes végétaux les plus importants de 
la biosphère, certes les plus grands et les plus imposants comme Sequoiadendron gigan-
teum (Lindl.) J. Buchh. chez les gymnospermes et Eucalyptus regnans F. Muell. chez les 
angiospermes, les plus petits de toutes les plantes vasculaires comme Salix herbacea L., 
et les plus âgés comme Pinus longaeva D. K. Bailey (Schulman, 1954; 1958) et Fitzroya 
cupressoides (Molina) I .M. Johnst. (Lara et Villalba, 1993) qui peuvent atteindre un âge 
de 3000 à 5000 ans. Les arbres forgent l’histoire biologique de la Terre depuis le Paléo-
zoïque et occupent la majorité des biotopes disponibles, sauf dans les milieux les plus 
extrêmes comme les déserts chauds et les toundras alpines et arctiques. C’est dire combien 
la vie sur notre planète s’est fort bien accommodée des formes de croissance ligneuses 
qui exploitent une tranche appréciable de l’espace aérien. Bien que les arbres forment 
un assemblage phylétique très diversifié, ils partagent tous des caractéristiques commu-
nes, comme la taille et la lignification de certains tissus ainsi que la longévité, qui leur 
ont donné un avantage compétitif au cours des temps géologiques (Niklas, 1997; Lanner, 
2002; Petit et Hampe, 2006). La longévité des arbres est en partie assurée par la présence 
d’une écorce épaisse et par la production de composés chimiques répulsifs qui réduisent 
l’activité des herbivores de toute nature, surtout les insectes et les organismes pathogènes 
(Loehle, 1988). La longévité chez les conifères serait davantage corrélée à la résistance du 
bois à la pourriture, alors qu’elle est plutôt redevable à l’exploitation des mécanismes de 
défense chimique chez les angiospermes.

1Département de biologie et Centre d’études nordiques, Faculté des sciences et de génie, 1045, avenue de la Médecine, 
Université Laval, Québec, Québec G1V 0A6, Canada.
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Introduction

Les arbres les plus vieux ne sont pas nécessairement les plus grands, peut-être à 
l’exception du Sequoiadendron giganteum, un arbre géant qui pousse dans la forêt dense, 
chaude et humide de la côte américaine du Pacifique. Ces arbres les plus vieux sont 
souvent de dimension modeste et poussent dans des habitats marginaux au sol sec, dénudé 
et pierreux (LaMarche, 1969; Larson, Doubt et Marthes-Sears, 1999) et à l’abri des insec-
tes et des perturbations comme les feux (Lanner, 2002). La grande majorité des arbres 
millénaires appartiennent aux genres Pinus, Cupressus et Juniperus. Les plantes capables 
de produire des clones sont également en mesure d’atteindre un grand âge sans montrer 
de signes de sénescence (Vasek, 1980; Filion, Payette et Gauthier, 1985; Watkinson, 1992; 
Laberge, Payette et Bousquet, 2000). 

La dendroécologie se rapporte à l’étude des relations spatiotemporelles entre les végé-
taux ligneux et leur habitat qui déterminent leur répartition et leur abondance. Cette dis-
cipline de l’écologie végétale tente, entre autres, par l’étude des arbres et des arbustes de 
décrire, d’interpréter et de prédire la structure et le fonctionnement des habitats. La dendro-
écologie fait partie intégrante de l’écologie historique, une des deux grandes subdivisions 
de l’écologie contemporaine (McIntosh, 1985). En s’appuyant plus particulièrement sur 
la dimension de temps, la dendroécologie utilise la qualité intrinsèque qu’ont les plantes 
ligneuses d’enregistrer l’histoire complète ou partielle des événements écologiques qui fa-
çonnent les paysages terrestres. Grâce à la datation des cernes annuels et de malformations 
anatomiques ou morphologiques, de dommages mécaniques ou de tout éco-événement de 
signature dendrologique, on peut maintenant aborder des avenues de recherche originales 
et apporter des solutions insoupçonnées à de «vieux» problèmes écologiques que l’appro-
che classique n’avait pu régler. L’âge, la couleur, la largeur, la configuration spatiale 
et les propriétés physiques (densité, dureté, etc.) et chimiques des cernes de croissance 
constituent autant de caractéristiques biologiques et écologiques permettant de recons-
tituer la trame des conditions de croissance et des événements écologiques affectant les 
superstructures que sont les arbres.  

Un peu à la manière de la notion de nombre qui est à la base de la biologie et de 
l’écologie des populations végétales (Harper, 1977), la notion de temps et de chronolo-
gie révélée par les arbres et les arbustes est la source ultime de la dendroécologie. Au 
cours des quatre dernières décennies, cette discipline a connu un essor considérable, car à 
l’image des techniques reliées à la radiochronologie qui ont révolutionné les sciences de la 
terre depuis les années 1950, celles qui sont associées au comptage des cernes annuels et 
de l’âge des arbres et des arbustes, faisant communément partie de la dendrochronologie 
(dendron qui veut dire arbre, chronos, le temps et logos, la science), ont permis un foison-
nement de travaux en sciences naturelles, notamment en écologie, en géomorphologie et 
en archéologie, ainsi qu’en sciences appliquées comme en foresterie. On doit souligner ici 
l’apport exceptionnel de scientifiques de la trempe d’Harold Fritts (1976) en Amérique du 
Nord et de Fritz Schweingruber (1988) en Europe qui ont contribué au développement de la 
dendrochronologie au cours de ces années. Fritts (1976) a publié un ouvrage remarquable il 
y a déjà une trentaine d’années, ouvrage qui est devenu et qui demeure encore une source 
d’inspiration inestimable en dendrochronologie et en dendroclimatologie. Schweingruber 
(1988) a apporté une contribution essentielle, non moins importante, dans le domaine de 
l’anatomie et de la structure des arbres, en plus de participer à l’étude détaillée de la crois-
sance des arbres dans plusieurs régions du monde, à travers l’analyse de la largeur et de 



3

la densité des cernes annuels. Le présent ouvrage doit beaucoup à ces deux piliers de la 
science dendrochronologique qui remonte à Andrew Douglass, le «père» de la dendrochro-
nologie, au début du siècle dernier. Douglass était astronome et s’intéressait aux taches 
solaires. Son passage de l’Université Harvard (Boston, Massachusetts, USA) à l’Université 
de l’Arizona (Tucson, Arizona, USA) a marqué un tournant dans sa carrière. Dès le début, 
il a observé une grande variabilité dans les cernes de croissance des arbres de l’ouest du 
pays par rapport à ceux de l’est du pays. C’est là qu’il a tenté de relier la croissance des 
arbres à des variations solaires cycliques et à des conditions de sécheresse. En 1904, il 
a établi une correspondance étroite entre le patron de croissance d’arbres vivants et de 
vieilles souches et ainsi déterminé l’année de coupe au grand étonnement des «ranchers». 
Il venait de poser les fondements du recoupement dendrochronologique. Sa rencontre avec 
un archéologue a marqué un autre tournant dans sa carrière, car il a réussi à dater les 
pièces de bois de plusieurs ruines aztèques (Mexique) et indiennes (Nouveau-Mexique et 
en Arizona). En 1929, il a confectionné une série dendrochronologique allant de 700 apr. 
J.-C. à 1929. Aujourd’hui, cette même série fournit un cadre de datation aux recherches 
archéologiques dans le Sud-ouest américain. Il a fondé en 1937 le Laboratory of Tree-Ring 
Research à Tucson, célèbre pour sa contribution unique à l’essor de la dendrochronologie. 

La dendroécologie déborde le cadre traditionnel de l’écologie forestière en considé-
rant, en plus, les habitats non forestiers où l’arbre, d’importance secondaire au point de 
vue spatial, peut jouer un rôle écologique non moins primordial. Plusieurs ouvrages se rap-
portent aux écosystèmes forestiers décrits selon une perspective générale, sans considérer 
toutefois les aspects historiques et dendrologiques du développement des arbres et des éco-
systèmes naturels ou anthropiques. Le besoin se faisait donc sentir de préparer un ouvrage 
qui fasse place à l’histoire écologique des habitats par le prisme de la dendroécologie. 

L’ouvrage a été conçu de manière à couvrir les principales étapes méthodologiques 
de l’approche dendroécologique au niveau des cernes de croissance, des individus, des 
populations, des communautés et des habitats, ainsi que des nombreuses applications en 
sciences naturelles. L’ouvrage comprend 26 chapitres originaux répartis en trois parties. 
L’anatomie, la morphologie et la génétique des arbres font l’objet de la première partie. 
La deuxième partie a trait aux diverses méthodes d’analyse dendroécologique et, enfin, la 
troisième partie, celle qui comprend le plus grand nombre de chapitres, est consacrée aux 
principaux champs d’application de la discipline, depuis l’étude des forêts et de l’activité 
des insectes, aux longues séries dendrochronologiques d’Amérique et d’Europe, en passant 
par des thèmes appliqués relevant de l’archéologie, de la géomorphologie, de l’hydrologie 
et de la nivologie, des habitats fauniques et de la pollution. Ces chapitres rassemblent des 
connaissances, des données souvent inédites et de nombreux exemples qui permettent de 
découvrir et d’apprécier les plantes pérennes que sont les arbres et les arbustes. 
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Chapitre 1

Caractéristiques anatomiques du bois 
des gymnospermes et des angiospermes

Alexis ACHIM1 et Alain CLOUTIER1

Le bois est un tissu végétal exerçant plusieurs fonctions dont celles reliées au support 
mécanique, à la conduction de la sève brute et à la constitution de réserves chez les plantes 
vasculaires ligneuses. Il forme le tronc, les racines et les branches de ces plantes dont la 
tige est pérenne et s’accroît en diamètre d’année en année. Cette croissance, dite secon-
daire, est attribuable à l’activité d’une couche de cellules en constante division cellulaire 
appelée cambium. C’est donc l’activité cambiale qui donne naissance au bois (ou xylème 
secondaire) d’un arbre ou d’un arbuste.

Les arbres, les arbrisseaux, les arbustes et les lianes produisent tous du bois. Les arbres 
se distinguent cependant des autres plantes ligneuses par leur taille parfois très grande et 
par la production d’une seule tige pouvant se supporter elle-même. Les deux principaux 
groupes d’arbres, à savoir les gymnospermes et les angiospermes dicotylédones, forment 
du bois aux caractéristiques anatomiques distinctes. Les familles, les genres et, jusqu’à 
un certain point, les espèces peuvent être facilement distinguées à l’aide d’observations 
microscopiques; certaines distinctions taxinomiques peuvent aussi être faites à l’aide des 
caractéristiques macroscopiques du bois.

L’objectif de ce chapitre est de décrire certaines caractéristiques du bois des arbres 
pouvant mener à l’identification des familles, des genres et des espèces par un examen 
visuel d’un échantillon de bois et par l’utilisation d’une clé d’identification à l’aide de 
critères macroscopiques et microscopiques. Il convient de noter que les clés ont été confec-
tionnées dans des contextes très variables et que, dans bien des cas, elles ne sont applica-
bles que localement. À l’inverse, les caractéristiques macroscopiques et microscopiques 
utilisées pour la détermination des espèces se veulent universelles. Les exemples donnés 
dans ce chapitre se rapportent surtout à des espèces du nord-est de l’Amérique du Nord. 
Toutefois, les caractéristiques du bois décrites et illustrées dans ce chapitre devraient 
faciliter l’utilisation des clés d’identification dans la plupart des régions tempérées 
du monde.

1Faculté de foresterie, de géographie et de géomatique, Université Laval, 2405, rue de la Terrasse, Québec,  
Québec G1V 0A6, Canada, alexis.achim@sbf.ulaval.ca; alain.cloutier@sbf.ulaval.ca
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Une description des caractéristiques anatomiques du bois peut être trouvée dans plu-
sieurs ouvrages, notamment ceux de Jane (1970), Panshin et DeZeeuw (1980), Butterfield 
et Meylan (1980), Fahn (1990) et Hoadley (1990). Notre propre description se veut un 
condensé de descriptions plus détaillées fournies dans ces ouvrages. Comme il s’agit sou-
vent de concepts et de données de base, le texte ne renvoie pas nécessairement à tous ces 
ouvrages, sauf dans le cas des figures et des tableaux. L’identification des caractéristiques 
anatomiques du bois requiert une certaine expérience pratique, notamment pour la prépa-
ration de coupes minces de qualité. De plus, comme la reconnaissance des caractéristiques 
importantes au plan taxinomique est plutôt exigeante, nous avons consenti un effort parti-
culier au regard des illustrations. 

Description macroscopique du bois

Un arbre est constitué 1) d’un houppier (ou cime vivante) qui correspond à l’appareil 
photosynthétique de l’arbre, 2) d’une tige qui assure le support mécanique du houppier, la 
conduction de la sève brute dans l’aubier et de la sève élaborée dans le phloème ainsi que 
l’entreposage des substances nutritives et 3) de racines qui servent à la fois au support mé-
canique de l’ensemble de l’arbre et à son approvisionnement en eau et en éléments miné-
raux (Figure 1). Le collet d’un arbre marque le contact entre la tige et les racines et se situe 
généralement près de la surface du sol. Dans ce chapitre, nous avons porté une attention 
particulière à la tige puisque c’est la partie de l’arbre la plus utilisée en dendrochronologie. 

Anatomie de la tige

Morphologie et croissance

La figure 2 montre la forme typique des gymnospermes (conifères), des angiospermes 
dicotylédones (arbres feuillus) et des monocotylédones ligneuses (bambous et palmiers). 
La morphologie des tiges est en grande partie déterminée par des facteurs génétiques (voir 
Beaulieu et Bousquet ainsi que Millet dans cet ouvrage), mais aussi par les conditions du 
milieu où les arbres croissent (voir Gärtner dans cet ouvrage).

Les arbres de milieu ouvert et n’ayant pas subi d’élagage artificiel ont généralement 
des branches sur toute la longueur de la tige et sont donc caractérisés par un fort dé-
filement. À l’opposé, les arbres croissant sous couvert dense ou ayant subi un élagage 
artificiel portent moins de branches et, par conséquent, présentent un défilement moins 
prononcé. La concentration en hormones de croissance (auxines) produites dans les méris-
tèmes apicaux serait largement responsable de cet effet. Ces hormones agissent comme un 
déclencheur de l’activité du cambium qui assure la croissance en diamètre de la tige. Au 
printemps, la croissance en diamètre débute plus rapidement près du houppier en raison de 
la concentration en auxines. Cette dernière demeure plus élevée dans le houppier pendant 
toute la saison de croissance, ce qui stimule l’activité cambiale dans cette partie de la tige 
(Larson, 1969).

La croissance en hauteur de la tige s’effectue sous l’action des méristèmes apicaux 
(méristèmes primaires) et la croissance en diamètre sous l’action du cambium (méristème 
secondaire). Chaque année, une nouvelle couche de bois vient s’ajouter à celle de l’année 
précédente (Figure 3). À une hauteur donnée dans la tige et en coupe transversale, ces 
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couches forment des anneaux concentriques appelés cernes annuels ou cernes de crois-
sance. Notons que certains cernes ne font pas le tour de la tige. Ces cernes dits discontinus 
(ou localement absents) sont plus fréquents chez les arbres âgés ou moribonds ou chez les 
arbres ayant subi des conditions de stress extrêmes comme une défoliation sévère. L’ajout 
de couches successives de bois fait en sorte que la partie proximale des branches est gra-
duellement enveloppée par la tige pour ainsi former les nœuds du bois. Dans une branche 
vivante, le cambium est actif et il est relié au cambium de la tige principale, ce qui rend le 
nœud adhérent au bois qui l’entoure. Quand la branche est morte, le nœud formé n’adhère 
pas au bois de la tige.

Figure 1. Parties principales d’un arbre.
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Figure 2. Forme typique des conifères, des arbres feuillus et des monocotylédones ligneuses. (Modifié de 
Hoadley, 1990).

Figure 3. Répartition des cernes annuels dans la tige d’un arbre.
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Dans les régions tempérées et boréales (et leur équivalent altitudinal), un cerne de 
croissance se forme chaque année en raison de l’arrêt de la croissance à l’automne, d’où 
l’appellation de cerne annuel qui leur est donnée. Le nombre de cernes annuels diminue 
depuis la souche vers le haut de la tige. Leur dénombrement sur une section transversale 
donne donc l’âge cambial, c’est-à-dire l’âge du cambium à une hauteur donnée de la tige 
(voir Payette et Delwaide dans cet ouvrage). Dans les régions tropicales humides, on ne dis-
tingue pas de cernes annuels chez plusieurs espèces d’arbre car la croissance radiale se pour-
suit toute l’année, mais dans les régions tropicales à faible pluviosité saisonnière, des zones 
de croissance peuvent se former en réponse à la sécheresse (voir Gärtner dans cet ouvrage). 

La distinction des cernes annuels est possible grâce aux variations de la taille (dia-
mètre) des cellules et de l’épaisseur des parois cellulaires au cours de la saison de crois-
sance. On distingue le bois initial produit en début de saison et le bois final produit en fin 
de saison, au moment où la croissance en hauteur est ralentie ou complétée. Chez les gym-
nospermes, la transition entre le bois initial et le bois final peut être abrupte ou graduelle 
(Figure 4a). Chez les angiospermes, on distingue trois types de bois sur la base de cette 
transition et selon l’arrangement des vaisseaux (ou pores) dans les cernes  (Figure 4b)  : 

Figure  4. a) Transition du bois initial au bois final qui est abrupte chez le mélèze (Larix) et graduelle chez 
l’épinette (Picea) (40X). b) Bois à zone poreuse chez le frêne (Fraxinus), bois à zone semi-poreuse chez le 
noyer noir (Juglans nigra L.) et bois à pores diffus chez l’érable (Acer).
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1) les bois à zone poreuse qui montrent un changement abrupt de la taille des vaisseaux, 
2)  les bois à zone semi-poreuse qui montrent une diminution graduelle de la taille des 
vaisseaux et 3) les bois à pores diffus qui ont des vaisseaux de taille relativement constante 
de sorte que les cernes annuels peuvent être difficiles à distinguer.

Étant formé de cellules de plus grande taille dont les parois sont plus minces, le bois 
initial est de teinte plus claire que le bois final. La largeur des cernes annuels varie entre 
les espèces et les individus d’une même espèce et en fonction de leur âge, de la position 
(hauteur) dans l’arbre, des caractéristiques du houppier (hauteur, nombre de branches), 
ainsi que des conditions écologiques (sol, drainage, régime nutritif, lumière) et climatiques.

Directions et plans principaux du bois

La morphologie des cernes de croissance et des cellules qui les constituent fait en sorte 
que le bois est un matériau orthotropique. Il présente trois directions, à savoir les directions 
longitudinale (L), radiale (R) et tangentielle (T) (Figure 5) qui forment les trois plans prin-
cipaux, soit le plan transversal ou radial-transversal (RT), le plan longitudinal-radial (LR) 
et le plan longitudinal-tangentiel (LT).

Le bois d’aubier et le bois de duramen

Chez de très jeunes individus, la tige entière est formée de bois d’aubier servant à la 
conduction de la sève brute. Les ponctuations ouvertes dans les cellules du bois d’aubier 
permettent la circulation de la sève brute. Les cellules de parenchyme sont vivantes et 
servent à l’entreposage des substances nutritives. Avec une augmentation de l’âge cambial 
de la tige, les cellules de la partie centrale cessent de fonctionner et forment le duramen 
(Figure 1). Les cellules de parenchyme meurent et les cellules axiales (direction longitu-
dinale) perdent leurs propriétés de conduction des liquides. Des substances extractibles se 

Figure 5. Directions principales et plans de coupe dans le bois (L : longitudinal; R : radial et T : tangentiel).
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déposent dans les parois cellulaires et donnent au duramen sa couleur, généralement plus 
foncée que celle de l’aubier. À cause de la présence de ces substances extractibles, le bois 
de duramen est en règle générale plus résistant aux champignons de carie.

Certaines espèces comme le hêtre européen (Fagus sylvatica L.) ou le bouleau à papier 
(Betula papyrifera Marsh.) forment du bois coloré d’origine traumatique dont le dévelop-
pement est lié à des blessures ou à des traumatismes (Wernsdörfer et al., 2005; Giroud, 
Cloutier et Alteyrac, 2008). Ce bois a l’apparence du duramen, mais sa répartition dans 
l’arbre n’est pas reliée aux facteurs physiologiques qui induisent la formation de l’aubier 
et du duramen.

Autres traits d’échelle macroscopique

Chez certaines espèces, les rayons du bois et les canaux résinifères (décrits plus loin 
dans ce chapitre) sont visibles à l’œil nu ou à l’aide d’une loupe. Ils constituent alors 
des traits d’échelle macroscopique permettant de distinguer certaines espèces. Lorsque 
présents, les canaux résinifères de gymnospermes sont visibles à la loupe (10X) en plan 
RT. Sur une coupe fraîche, ils forment de petites taches blanches à l’intérieur des cernes 
annuels. Chez les pins (Pinus), on peut même arriver à les distinguer à l’œil nu.

Les rayons ligneux ne sont visibles à l’échelle macroscopique que chez certaines 
espèces d’angiospermes. En plan LT, ils prennent alors la forme de fuseaux et, parfois, ils 
sont visibles à l’œil nu comme chez les chênes (Quercus). En plan RT, les rayons prennent 
la forme de lignes plus ou moins larges orientées en direction radiale.

Anatomie de l’écorce

L’écorce a pour fonction principale la protection contre la dessiccation, les blessu-
res mécaniques, les insectes et les maladies. Elle comprend l’ensemble des tissus situés à 
l’extérieur du cambium vasculaire et renferme le phloème qui forme l’écorce interne ainsi 
que le rhytidome (ou périderme) qui forme l’écorce externe (Figure 6).

Le phloème a pour fonction d’assurer la conduction de la sève élaborée depuis les 
méristèmes apicaux vers le bas de l’arbre. Le rhytidome est composé du phelloderme, 

Figure 6. Parties de l’écorce d’un arbre. 
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du phellogène et du suber. Il forme une couche foncée dans la partie externe de l’écor-
ce. L’écorce externe se développe à partir d’une couche de cellules méristématiques ap-
pelée phellogène. Ce dernier produit le phelloderme et le suber, respectivement vers 
l’intérieur et l’extérieur de l’arbre. Les parois des cellules du suber contiennent de la 
subérine, une substance cireuse qui le rend imperméable à l’eau et aux gaz. Chez plu-
sieurs espèces, on peut distinguer le suber produit chaque année et qui se dépose sous 
forme d’anneaux concentriques.

Description microscopique du bois des gymnospermes

La caractéristique essentielle du bois des gymnospermes est l’absence de cellules spé-
cialisées dans la conduction de la sève brute comme on en trouve chez les angiospermes. 
La sève brute circule dans les trachéides longitudinales qui jouent à la fois un rôle de sup-
port mécanique et de conduction. Le bois des gymnospermes possède une structure simple, 
composée essentiellement de trois types de cellules : les trachéides longitudinales, les tra-
chéides transversales, ainsi que divers types de parenchyme. Ces derniers comprennent le 
parenchyme de rayon, le parenchyme épithélial et le parenchyme longitudinal.

Cellules orientées longitudinalement

Trachéides longitudinales

Les trachéides longitudinales sont les cellules les plus longues dans le bois des gym-
nospermes. Elles représentent plus de 90 % du volume du bois. Elles ont deux fonctions 
principales, à savoir le support mécanique de la tige et la conduction de la sève brute. Leur 
longueur varie de 3 à 7 mm selon les espèces (Tableau I).

En coupe transversale, les trachéides longitudinales sont disposées en files radiales 
(Figure 7). Cette caractéristique est spécifique aux gymnospermes, les angiospermes pré-
sentant une disposition plutôt aléatoire. Cette disposition en files radiales s’explique par le 
fait que le diamètre tangentiel des trachéides longitudinales change très peu du bois initial 
au bois final. Par contre, le diamètre radial des trachéides diminue du bois initial au bois 
final et l’épaisseur des parois cellulaires augmente. En coupe transversale, les trachéides 

Tableau I . Dimension des trachéides de quelques bois de gymnospermes (d’après Panshin et 
DeZeeuw, 1980)

	 Dimension des trachéides

	 Diamètre tangentiel moyen	 Longueur moyenne
Espèce	 (µm)	 (mm)

Séquoia (Sequoia sempervirens (D. Don) Endl.)	 50-80	 7,0
Pin à encens (Pinus taeda L.)	 35-60	 4,3
Sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)	 35-55	 3,4
Sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.)	 30-50	 3,3
Pin blanc (Pinus strobus L.)	 25-45	 3,5
Mélèze laricin (Larix laricina (DuRoi) K. Koch)	 30-45	 3,0
Épinette noire (Picea mariana (Mill.)  B.S.P. ) 	 25-30	 3,5
Épinette blanche (Picea glauca (Moench) Voss)	 25-35	 3,3
Genévrier de Virginie (Juniperus virginiana L.)	 20-35	 2,2
If de l’Ouest (Taxus brevifolia Nutt.)	 15-25	 2,3
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ont une forme plutôt hexagonale dans le bois initial et une forme rectangulaire dans le 
bois final.

Étant un caractère héréditaire, le diamètre tangentiel des trachéides varie peu entre 
individus d’une même espèce. Ce caractère définit les bois de gymnospermes à texture gros-
sière, moyenne ou fine (Figure 7). Par exemple, le bois de séquoia (Sequoia sempervirens 
(D. Don) Endl.) présente une texture grossière (Figure 7a) et des trachéides longitudinales 
d’un diamètre tangentiel moyen d’environ 80 µm. À l’opposé, le bois des épinettes (Picea) a 
une texture fine (Figure 7c) et des trachéides longitudinales d’un diamètre tangentiel moyen 
d’environ 35 µm. Plusieurs bois de gymnospermes ont une texture moyenne, comme le 
sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) (Figure 7b), et des trachéides longitudinales d’un 
diamètre tangentiel compris entre 45 et 60 µm (Tableau I). La longueur des trachéides lon-
gitudinales est généralement corrélée à leur diamètre tangentiel, c’est-à-dire que les bois à 
texture grossière possèdent les trachéides longitudinales les plus longues.

Épaississements spiralés

Les épaississements spiralés sont des épaississements de la face interne de la paroi des 
trachéides (Figure 8). On distingue les épaississements en forme de S et les épaississements 
en forme de Z selon l’orientation de la spirale observée en plan LR ou LT. Par exemple, ils 
sont toujours présents chez les trachéides longitudinales et transversales du bois de sapin 
de Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) et constituent un critère d’identifica-
tion de cette espèce. 

Files de trachéides

Les files de trachéides sont constituées de courtes trachéides longitudinales dotées de 
parois terminales. Elles possèdent des ponctuations aréolées, ce qui permet de les différencier 
des parenchymes longitudinaux. Ces trachéides courtes peuvent être considérées comme 
des cellules transitoires entre les trachéides longitudinales, d’une part, et les parenchymes 

Figure 7. a) Bois à texture grossière chez le séquoia (Sequoia sempervirens (D. Don) Endl.). b) Bois à texture 
moyenne chez le sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.). c) Bois à texture fine chez l’épinette (Picea). (40X)
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longitudinaux et les cellules épithéliales, d’autre part. Lorsqu’elles sont présentes, les files 
de trachéides sont souvent situées au voisinage des canaux résinifères ou des canaux rési-
nifères traumatiques, à la marge des cernes annuels. On en trouve parfois chez le mélèze, le 
sapin de Douglas et le séquoia.

Parenchymes orientés longitudinalement

Les parenchymes orientés longitudinalement sont des cellules dont les fonctions sont 
la sécrétion de résine ou la constitution de réserves de substances nutritives. Contrairement 
aux trachéides qui ont une paroi cellulaire formée d’une couche primaire mince et d’une 
couche secondaire plus épaisse, la paroi cellulaire des parenchymes est uniquement consti-
tuée d’une couche primaire. Celle-ci peut être mince ou, au contraire, épaisse auquel cas 
elle ressemble à une paroi secondaire. On rencontre deux types de parenchymes orientés 
longitudinalement chez les gymnospermes, le parenchyme longitudinal et le parenchyme 
épithélial (ou cellules épithéliales).

Parenchyme longitudinal

Contrairement aux angiospermes, les gymnospermes ont un parenchyme longitudinal 
qui est ni fréquent ni abondant. Lorsque présent, il forme chez certaines espèces des files 
orientées longitudinalement. Il sert alors de tissu de réserve. Comme c’est toujours le cas 
chez les parenchymes, les ponctuations des parois terminales sont simples à l’interface 
entre deux cellules de parenchyme. Les parois terminales sont dites noduleuses ou lisses 
selon que les ponctuations simples portent des nodules ou non, ces nodules étant formés 
par la paroi primaire épaissie. Le parenchyme longitudinal est abondant chez les genres de 
la famille des Taxodiaceae (Sequoia et Taxodium) (Panshin et DeZeeuw, 1980) (Figure 9). Il 

Figure 9. Parenchyme longitudinal à parois termina-
les lisses en coupe longitudinale-tangentielle chez le 
séquoia (Sequoia sempervirens (D. Don) Endl.) (100X).

Figure  8. Épaississements spiralés chez le sapin de 
Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) 
(400X).
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est relativement abondant chez les genres de la famille des Cupressaceae (Thuja, Chamae-
cyparis, Cupressus, Calocedrus et Juniperus). Il est parfois présent chez les genres Larix, 
Pseudotsuga, Tsuga et Abies, mais absent chez le genre Pinus.

Cellules épithéliales

Chez les gymnospermes, les cellules de parenchyme épithélial sécrètent la résine. 
Elles ceinturent les canaux résinifères longitudinaux et transversaux chez les espèces qui 
en possèdent. Un canal résinifère est en réalité un espace intercellulaire, c’est-à-dire une 
cavité ceinturée de cellules épithéliales formant l’épithélium. Ce dernier peut comprendre 
plusieurs assises de cellules dont le nombre varie d’une espèce à l’autre. On distingue les 
cellules épithéliales à paroi mince (Figure 10a) ou à paroi épaisse (Figure 10b). Les cellules 
épithéliales à paroi mince n’ont pas de ponctuations et elles ne sont pas lignifiées, alors 
que les cellules épithéliales à paroi épaisse ont des ponctuations et elles sont lignifiées. Le 
tableau II présente les principales caractéristiques des canaux résinifères chez quelques 
espèces de gymnospermes d’Amérique du Nord.

Figure 10. Canal résinifère et cellules épithéliales a) à paroi mince comme chez le pin blanc (Pinus strobus L.) 
(100X) et b) à paroi épaisse comme chez l’épinette (Picea) (400X).

Tableau II . Présence ou absence de canaux résinifères normaux chez quelques gymnospermes 
d’Amérique du Nord.

	 Sans canaux résinifères normaux	 Avec canaux résinifères normaux 

	 Cellules épithéliales 

		  Parois mince	 Parois épaisse

	 Sapins (Abies)	 Pins (Pinus)	 Épinettes (Picea)
	Genévrier de Virginie (Juniperus virginiana L.)		  Mélèzes (Larix)
	Séquoia (Sequoia sempervirens (D. Don) Endl.)		  Sapin de Douglas
	 Thuyas (Thuja)		  (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) 
	 Tsugas (Tsuga)		
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Les canaux résinifères sont normaux ou traumatiques. Ils sont dits normaux chez les 
espèces qui ont la caractéristique génétique d’en avoir. Ils sont alors présents dans le sys-
tème longitudinal et dans les rayons fusiformes du système radial. Les canaux résinifères 
traumatiques se forment chez les arbres ayant subi une blessure mécanique du cambium, 
une attaque d’insectes ou toute autre forme de stress. Ces canaux peuvent être transversaux 
ou longitudinaux, mais rarement les deux, chez un arbre donné. Ils peuvent être présents 
chez les espèces qui n’ont pas de canaux résinifères normaux, comme celles des genres 
Tsuga et Abies. Les cellules épithéliales des canaux résinifères traumatiques ont toujours 
une paroi épaisse et elles sont lignifiées.

Cellules orientées transversalement

Il existe trois types de cellules orientées transversalement dans le xylème des gymno-
spermes et pouvant être présentes dans les rayons ligneux, à savoir les cellules de parenchyme 
de rayon, les trachéides transversales et les cellules épithéliales.

Parenchyme de rayon

Les cellules de parenchyme de rayon ont une paroi cellulaire mince. Il s’agit en 
réalité d’une paroi primaire plus ou moins épaissie. Les ponctuations entre ces cellules 
sont simples (voir plus loin les ponctuations parenchyme – parenchyme). En plan LR, les 
ponctuations des cellules de parenchyme de rayon qui sont en contact avec les trachéides 
longitudinales sont appelées ponctuations des champs de croisement (Figure 11). La forme 
des ponctuations dites semi-aréolées que l’on trouve dans les champs de croisement est un 
critère important d’identification des bois de gymnospermes (voir plus loin les ponctua-
tions trachéide – parenchyme).

Les cellules de parenchyme de rayon forment les rayons ligneux qui sont disposés 
radialement. Les cellules de parenchyme de rayon du bois d’aubier sont vivantes et celles 

Figure 11. Exemple d’un champ de croisement formé par le contact entre des cellules de parenchyme de rayon 
et des trachéides longitudinales. 
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du bois de duramen sont mortes. Les rayons ligneux traversent le xylème et le phloè-
me et ils servent au transport de la sève élaborée du phloème vers les cellules de 
parenchyme de rayon vivantes de l’aubier. Les rayons ligneux sont unisériés s’ils sont formés 
d’une seule colonne de cellules en plan LT; ils sont bisériés s’ils sont formés de deux colonnes 
adjacentes de cellules. Les rayons sont unisériés chez la plupart des gymnospermes. La hau-
teur des rayons varie beaucoup entre les espèces. Elle est de 40 à 60 cellules (0,5 à 1 mm) chez 
le séquoia et de 10 à 15 cellules, parfois moins de 6 (0,3 mm), comme chez le genévrier de 
Virginie (Juniperus virginiana L.) (Panshin et DeZeeuw, 1980). Le volume moyen des rayons 
représente environ 7 % du volume total du bois chez les gymnospermes.

Trachéides transversales

Les trachéides transversales sont présentes chez plusieurs gymnospermes. Ce sont des 
cellules mortes orientées radialement et associées aux rayons ligneux. Elles possèdent des 
ponctuations aréolées comme les trachéides longitudinales, mais de plus petit diamètre. 
C’est d’ailleurs grâce à leurs paires de ponctuations aréolées (voir plus loin les ponctua-
tions trachéide – trachéide) qu’on peut facilement les distinguer des cellules de paren-
chyme de rayon (Figure 12).

Les trachéides transversales sont présentes chez les genres Pinus, Picea, Larix, Tsuga et 
Pseaudotsuga. On les trouve sporadiquement chez le genre Abies et rarement chez les genres 
Sequoia, Thuja et Juniperus. Elles peuvent être lisses (Figure 12a) ou dentées (Figure 12b), 
ce qui est une caractéristique du groupe des pins durs, à savoir le pin gris (Pinus banksiana 
Lamb.), le pin rouge (Pinus resinosa Ait.), le pin ponderosa (Pinus ponderosa Dougl. ex 

Figure 12. Trachéides transversales a) lisses comme chez le mélèze (Larix laricina (DuRoi) K. Koch) et b) dentées 
comme chez le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) (400X).
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Laws.) et de certains pins des régions tempérées, comme le pin des marais (Pinus palustris 
Mill.), le pin à courtes feuilles (Pinus echinata Mill.), le pin à encens (Pinus taeda L.), 
le pin d’Elliott (Pinus elliottii Engelm.) et le pin rigide (Pinus rigida Mill.) (Panshin et 
DeZeeuw, 1980). Les rayons sont homocellulaires s’ils sont seulement constitués de cellules 
de parenchyme de rayon ou de trachéides transversales. Ils sont dits hétérocellulaires s’ils 
sont constitués des deux types de cellules.

Cellules épithéliales

Les cellules de parenchyme de rayon et, le cas échéant, les trachéides transversales 
sont parfois associées à des canaux résinifères transversaux et elles forment alors des 
rayons fusiformes. Observés en plan LT, les rayons fusiformes (Figure 13) permettent de 
s’assurer qu’il s’agit bien d’un bois possédant des canaux résinifères car, contrairement 
aux canaux longitudinaux, les canaux résinifères transversaux sont toujours présents chez 
une espèce possédant des canaux résinifères normaux. Les rayons fusiformes contiennent 
donc des cellules de parenchyme de rayon, des cellules épithéliales du ou des canaux 
résinifères transversaux et, le cas échéant, des trachéides transversales. Le nombre de 
rayons fusiformes est toujours inférieur au nombre de rayons normaux. Par exemple, le 
ratio est de 1:25 chez le genre Pseudotsuga, 1:40 chez le genre Picea et 1:60 chez le genre 
Larix (Panshin et DeZeeuw, 1980).

Ponctuations

Les ponctuations peuvent être définies comme une discontinuité dans la paroi cellulaire 
donnant naissance à une ouverture. Elles se présentent généralement deux à deux et 
forment une paire de ponctuations entre deux cellules servant à la circulation des substances 
liquides au sein d’un arbre vivant.

Ponctuations parenchyme - parenchyme

Les ponctuations entre les cellules de parenchyme et, en particulier, entre les cellules 
de parenchyme de rayon forment des paires de ponctuations simples (Figure 14a).

Ponctuations trachéide - trachéide

Les ponctuations entre les trachéides forment des paires de ponctuations aréolées 
(Figure 14b) qui sont plus nombreuses et plus grosses sur les parois radiales des trachéides 
du bois initial. En largeur, il peut y avoir plus d’une ponctuation sur la face radiale des 
trachéides longitudinales. Chez les bois à texture fine (Picea), les ponctuations sont généra-
lement unisériées. Elles sont bisériées chez les bois à texture moyenne (Pinus) et elles sont 
tri-sériées ou quadri-sériées chez les bois à texture grossière (Sequoia). Les ponctuations 
sont plus petites sur les parois tangentielles que sur les parois radiales et elles ne sont pré-
sentes que dans les dernières rangées de cellules du bois final.

Ponctuations trachéide - parenchyme

Les ponctuations entre les trachéides et les cellules de parenchyme sont des paires de 
ponctuations semi-aréolées (Figure 14c). Les ponctuations des champs de croisement entre 
les trachéides longitudinales et les cellules de parenchyme de rayon sont de ce type. Elles 
ont une importance particulière dans l’identification des bois de gymnospermes. On dis-
tingue cinq types de ponctuations des champs de croisement, soit les types fenestriformes, 
pinoïdes, picéoïdes, cupressoïdes et taxodioïdes. (Figure 15).
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Les ponctuations fenestriformes sont de grandes ponctuations de forme quadrangulai-
re et elles sont de ce fait les plus faciles à distinguer (Figure 15a). On les trouve chez certaines 
espèces de pins comme le pin blanc (Pinus strobus L.) et le pin rouge. Les ponctuations 
pinoïdes sont caractéristiques d’autres espèces appartenant surtout au groupe des pins durs, 

Figure 13. Rayon fusiforme en coupe longitudinale-
tangentielle chez l’épinette (Picea) (400X).

Figure 14. Ponctuation a) simple entre deux cellules 
de parenchyme, b) aréolée entre deux trachéides 
et c) semi-aréolée entre une trachéide et une cellule 
de parenchyme.

Figure 15. Types de ponctuations des champs de croisement dans le bois initial des gymnospermes. Leur forme 
peut varier dans le bois final, surtout celle des ponctuations pinoïdes chez lesquelles une aréole peut être présente.
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comme le pin gris. Elles sont plus petites que les ponctuations fenestriformes et plus nom-
breuses par champ de croisement (Figure 15b). L’aréole peut ne pas être visible dans le bois 
initial. Les ponctuations picéoïdes sont de petites ponctuations à ouverture étroite, linéaire 
et semblant déborder l’aréole (Figure 15c). Elles sont caractéristiques des genres Picea, 
Larix, Pseudotsuga et Tsuga. Les ponctuations cupressoïdes sont semblables aux ponc-
tuations picéoïdes, mais l’ouverture est de forme elliptique et entièrement incluse dans 
l’aréole (Figure 15d). Elles sont caractéristiques des genres Juniperus et Chamaecyparis 
et elles sont présentes à l’occasion chez les genres Picea et Tsuga. Enfin, les ponctua-
tions taxodioïdes ont une ouverture de forme ovale à circulaire, tangente en deux points 
au contour de l’aréole (Figure 15e). L’aréole est étroite mais bien visible. Les ponctuations 
taxodioïdes sont caractéristiques des genres Sequoia, Abies et Thuja. 

Description microscopique du bois des angiospermes

Il existe des différences importantes entre la microstructure du bois des gymnosper-
mes et celle du bois des angiospermes. Le bois des angiospermes possède des cellules spé-
cialisées servant soit à transporter la sève brute (les éléments de vaisseaux) ou à assurer le 
support mécanique de la tige et du houppier (les fibres). Les éléments de vaisseaux forment 
de véritables conduits nommés vaisseaux. On peut les voir aisément à l’aide d’une loupe 
(10X) chez la plupart des espèces d’angiospermes.

On n’observe pas d’alignement radial net des cellules longitudinales chez les angio-
spermes comme c’est le cas chez les gymnospermes. Ceci s’explique par la croissance en 
diamètre très importante des éléments de vaisseaux après leur formation à partir des cellu-
les initiales du cambium, contrairement aux autres cellules longitudinales qui vont ensuite 
s’allonger. On note également que la croissance du cambium est ralentie près des éléments 
de vaisseaux, ce qui favorise plutôt la croissance en diamètre de ces derniers. L’absence 
d’alignement des cellules est mise en évidence par la sinuosité des rayons ligneux que l’on 
peut observer en plan RT.

Les angiospermes ont donc une structure plus complexe que celle des gymnospermes 
en ce qui a trait aux types de cellules, ainsi qu’à leur dimension, leur forme et leur dispo-
sition à l’intérieur du cerne annuel. Les rayons des angiospermes sont plus variables en 
largeur (bisériés et jusqu’à 30-sériés et plus) que ceux des gymnospermes, de sorte qu’on 
utilise leur largeur comme critère d’identification. De plus, les rayons des angiospermes 
peuvent contenir plus d’un type de cellules de parenchyme. 

Cellules orientées longitudinalement

On distingue deux grands groupes de cellules orientées longitudinalement. Le pre-
mier groupe comprend les éléments de vaisseaux, les trachéides et les fibres qui sont tous 
des cellules allongées présentant plusieurs types de ponctuations. Ces cellules servent à la 
conduction de la sève brute et au support mécanique de la tige. Elles perdent leur proto-
plasme aussitôt qu’elles ont atteint la maturité à partir des cellules initiales fusiformes du 
cambium. Ce sont donc des cellules mortes. Le deuxième groupe comprend les cellules 
de parenchyme longitudinal qui, dans l’aubier, sont des cellules vivantes conservant leur 
protoplasme. Ce sont des cellules courtes possédant des ponctuations simples et servant à 
l’entreposage des substances nutritives.
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Éléments de vaisseaux

Les éléments de vaisseaux sont des cellules à grand diamètre et à paroi cellulaire 
mince. Ce sont les unités de base formant les structures composites en forme de tubes que 
l’on appelle vaisseaux. Ces derniers sont disposés les uns au-dessus des autres en séries 
verticales et leurs parois terminales sont perforées de façon à former un tube continu (vais-
seau) permettant le passage des substances fluides. Les parois terminales des éléments de 
vaisseaux sont perforées par action enzymatique avant que le protoplasme de la cellule 
ne soit éliminé, ce qui produit des cloisons perforées qui sont de forme caractéristique en 
fonction des espèces (voir plus loin les cloisons perforées). Les vaisseaux ne sont pas des 
tubes verticaux rectilignes indépendants les uns des autres. Au contraire, ils dévient par 
rapport à la verticale et ils sont interconnectés par des ponctuations et des cloisons perfo-
rées. Ils forment donc un réseau qui permet d’éviter tout cul-de-sac.

La longueur des éléments de vaisseaux varie beaucoup entre les espèces (Tableau III) 
et ce, même si la croissance en longueur de ces cellules reste faible après la division des 
cellules initiales du cambium. C’est donc la longueur des cellules initiales fusiformes du 
cambium qui varie d’une espèce à l’autre (0,18 à 1,3 mm). La longueur des éléments de 
vaisseaux est comprise entre 0,22 et 1,00 mm, alors que celle des fibres est comprise entre 
0,90 et 1,55 mm chez les principales espèces d’angiospermes de l’est de l’Amérique du 
Nord. Quant au diamètre des vaisseaux, il est mesuré selon la direction tangentielle et il 
varie de 20 µm à 300 µm selon les espèces.

Disposition des vaisseaux

On peut classer le bois des angiospermes en trois grands groupes en fonction de la 
disposition et de la taille des vaisseaux. Ces critères constituent en fait la première étape 
dans l’identification des bois d’angiospermes.

Chez les bois à zone poreuse, les vaisseaux formés au début de la saison de croissance 
ont un diamètre beaucoup plus grand que ceux formés plus tard en saison (Figure 4b). On 
peut rencontrer une ou plusieurs rangées de gros vaisseaux formant le bois initial comme 
les bois à zone poreuse (Quercus, Ulmus et Fraxinus). Chez les bois à zone semi-poreuse, 
le diamètre des vaisseaux diminue graduellement du bois initial au bois final. Les espèces 
du genre Juglans ont un bois à zone semi-poreuse (Figure 4b). Chez les bois à pores 

Tableau III . Longueur (mm) des éléments de vaisseaux et des fibres des principales espèces 
d’angiospermes de l’est de l’Amérique du Nord (d’après Panshin et DeZeeuw, 1980)

Espèce	 Éléments de vaisseaux	 Fibres

	 Longueur moyenne	 Écart-type	 Longueur moyenne	 Écart-type

Acer saccharum Marsh.	 0,41	 0,09	 0,92	 0,13
Betula alleghaniensis Brit.	 0,84	 0,16	 1,38	 0,17
Betula papyrifera Marsh.	 1,00	 0,26	 1,35	 0,15
Fraxinus americana L.	 0,29	 0,03	 1,26	 0,17
Fraxinus nigra Marsh.	 0,27	 0,04	 1,27	 0,17
Juglans cinerea L.	 0,36	 0,14	 1,13	 0,17
Juglans nigra L.	 0,51	 0,08	 1,21	 0,14
Populus tremuloides Michx.	 0,67	 0,18	 1,32	 0,22
Quercus rubra L.	 0,42	 0,09	 1,32	 0,29
Ulmus americana L.	 0,22	 0,04	 1,55	 0,20
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diffus, les vaisseaux ont un diamètre plutôt constant et ils sont répartis uniformément dans 
le cerne annuel. Les espèces des genres Acer (Figure 4b), Betula, Fagus et Tilia produisent 
un bois à pores diffus.

Caractéristiques des éléments de vaisseaux

Certaines caractéristiques des éléments de vaisseaux sont utilisées pour l’identification 
des bois d’angiospermes : la forme des cloisons perforées, la disposition des ponctuations 
intervasculaires, la présence d’épaississements spiralés ou d’incrustations et le volume 
des vaisseaux.

Les cloisons perforées

Les cloisons perforées sont des ouvertures dans la paroi commune à deux éléments de 
vaisseaux. Il y a habituellement deux cloisons perforées par élément de vaisseau, mais il 
peut y en avoir davantage. 

Une perforation unique est formée d’une seule ouverture occupant habituellement 
toute la surface de la cloison perforée (Figure 16a). Ce type de perforation caractérise envi-
ron 80 % des angiospermes d’Amérique du Nord. On appelle bourrelet de la perforation le 
résidu de la paroi cellulaire perforée qui forme un anneau autour d’une perforation unique.

Une perforation en grille est formée d’une série d’ouvertures parallèles, orientées 
transversalement (Figure 16b). Les résidus de la paroi cellulaire au sein de la cloison per-
forée ont l’apparence des barreaux d’une échelle, dont le nombre varie d’une espèce à 
l’autre. Elles sont typiques des espèces du genre Betula. Chez certaines espèces comme le 
hêtre à grandes feuilles (Fagus grandifolia Ehrh.), on peut trouver des perforations uniques 
et en grille. 

Figure 16. Types de cloisons perforées chez les angiospermes : a) unique, b) en grille et c) en réseau. 
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Une perforation en réseau est semblable à la perforation en grille, mais les résidus 
de la paroi cellulaire au sein de la cloison perforée ont l’apparence d’un filet irrégulier 
(Figure 16c).

Les ponctuations intervasculaires

La disposition des ponctuations intervasculaires peut aussi aider à distinguer les 
espèces ou les genres entre eux. Le type de ponctuations entre les cellules du bois des 
angiospermes dépend du type de cellules qui entrent en contact. Il convient de noter que 
les parois des cellules de parenchyme des angiospermes sont plus épaisses que celles des 
gymnospermes. Il s’agit en fait de parois primaires épaissies pouvant présenter des couples 
de ponctuations semi-aréolées ou aréolées. 

On trouve les ponctuations intervasculaires entre des éléments de vaisseaux (par-
ticulièrement en plan LT), où elles forment des couples de ponctuations aréolées. Elles 
servent au passage de la sève brute d’un vaisseau à l’autre. Elles peuvent présenter une 
disposition en files obliques (Figure  17a), en rangées horizontales (Figure  17b) ou en 
grille (Figure 17c).

Épaississements spiralés

Chez certaines espèces, on peut observer, dans la paroi secondaire des éléments de 
vaisseaux, des fibres et des trachéides, des épaississements spiralés qui constituent un 
critère d’identification des espèces. Chez les bois à pores diffus, s’ils sont présents, les 
épaississements spiralés caractérisent tous les vaisseaux d’un cerne annuel. Chez les bois 
à zone poreuse, s’ils sont présents, ils le sont dans les plus petits vaisseaux du bois final. 
Les épaississements spiralés dans les vaisseaux sont caractéristiques des érables (Acer), 
du cerisier tardif (Prunus serotina Ehrh.) et du tilleul d’Amérique (Tilia americana L.) 
(Figure 18). On trouve aussi des épaississements spiralés dans les trachéides vasculaires de 
l’orme rouge (Ulmus rubra Muhl.).

Incrustations dans les éléments de vaisseaux

Un thylle est une excroissance d’une cellule de parenchyme adjacent qui entre dans 
un vaisseau à travers une ponctuation. S’ils sont suffisamment nombreux, les thylles peu-
vent obstruer un vaisseau ou le bloquer complètement. En règle générale, ils se forment 
dans la partie interne de l’aubier, juste avant que la duraminisation ne se produise. Ils 
peuvent parfois se former dans la partie externe de l’aubier lorsque l’arbre subit une sé-
cheresse, une blessure ou une infection. On parle alors de thylles traumatiques. Le chêne 
blanc (Quercus alba L.) est une espèce formant de nombreux thylles (Figure  19). Des 
gommes et des résines peuvent aussi être sécrétées dans les vaisseaux. Ces substances pro-
viennent souvent des cellules de parenchyme de rayon et elles s’écoulent dans les vaisseaux 
à travers les ponctuations. Elles sont caractéristiques de quelques espèces d’Amérique du 
Nord, par exemple le cerisier tardif.

Volume du bois occupé par les vaisseaux

Les vaisseaux représentent en moyenne 30 % du volume du bois chez les angiospermes, 
mais la variabilité est grande entre les espèces (7 à 55 %). Chez les angiospermes d’Amérique 
du Nord, les vaisseaux représentent en moyenne 20 % du volume du bois. La proportion du 
volume du bois occupée par les diverses composantes est présentée dans le tableau IV.
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Fibres

Les fibres sont de longues cellules de petit diamètre, dont les parois cellulaires sont 
épaisses, mais qui ne possèdent pas de cloison perforée aux extrémités. On distingue deux 
types de fibres, souvent difficiles à identifier avec certitude. Les fibres-trachéides possèdent 
des couples de ponctuations aréolées, lesquelles sont nombreuses et habituellement faciles 
à observer au microscope optique. Les fibres ligneuses simpliciponctuées possèdent pour 
leur part des ponctuations simples habituellement peu nombreuses et ayant l’apparence de 
petites ouvertures circulaires, souvent difficiles à observer au microscope optique. Chez 
une espèce donnée, on peut trouver un type de fibre ou l’autre ou les deux. Les fibres 

Figure 17. Types de ponctuations intervasculaires chez les angiospermes  : a) en files obliques, b) en rangées 
horizontales et c) en grille.
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représentent 25 % à 75 % du volume total du bois selon les espèces (Tableau IV). Leur 
abondance détermine largement la résistance mécanique des bois. 

Trachéides

Les trachéides vasculaires ressemblent aux vaisseaux du bois final, mais elles ne pos-
sèdent pas de cloison perforée aux extrémités. Elles sont considérées comme des éléments 
de vaisseaux imparfaits. Elles sont organisées en séries verticales (longitudinales) asso-
ciées à des vaisseaux et elles possèdent des couples de ponctuations aréolées. Elles peuvent 
avoir des épaississements spiralés et elles ont l’apparence de petits vaisseaux en plan RT. 
Les trachéides vasculaires sont présentes chez les ormes (Ulmus) au voisinage des vais-
seaux du bois final (Figure 20a).

Figure 18. Épaississements spiralés dans un vaisseau 
de tilleul d’Amérique (Tilia americana L.) (400X).

Figure 19. Thylles dans les vaisseaux du chêne blanc 
(Quercus alba L.) (20X).

Tableau IV. Proportion du volume du bois occupé par ses diverses composantes (d'après de Panshin 
et DeZeeuw, 1980).

Espèce	 Proportion du volume total (%)
				    Parenchyme 
	 Vaisseaux	 Fibres	 Rayons	 longitudinal

Acer saccharum Marsh.	 21,0	 61,0	 17,9	 0,1
Betula alleghaniensis Brit.	 21,4	 63,8	 10,8	 2,0
Betula papyrifera Marsh.	 10,6	 75,7	 11,7	 2,0
Prunus serotina Ehrh.	 41,4	 41,4	 17,2	 -
Fraxinus americana L.	 20,4	 61,7	 11,9	 4,2
Fraxinus nigra Marsh.	 11,6	 69,4	 12,0	 7,0
Juglans cinerea L.	 22,6	 58,0	 10,4	 9,0
Juglans nigra L.	 21,0	 48,7	 16,8	 13,5
Quercus rubra L.	 21,6	 43,5	 21,4	 13,5
Ulmus americana L.	 48,0	 34,7	 11,3	 6,0



28

Chapitre 1 : Achim et Cloutier

Les trachéides juxtavasculaires sont de courtes trachéides de forme irrégulière, se 
trouvant à proximité des vaisseaux et ne faisant pas partie d’une série axiale définie. Elles 
ne possèdent pas de cloison perforée aux extrémités, mais elles ont une paroi mince et ren-
ferment un grand nombre de couples de ponctuations aréolées. On trouve des trachéides 
juxtavasculaires surtout autour des vaisseaux du bois initial où elles forment des zones 
irrégulières en forme de flammes en plan LR. On en trouve, entre autres, chez les chênes 
(Quercus) (Figure 20b) et les frênes (Fraxinus).

Parenchyme longitudinal

Le parenchyme longitudinal est constitué de cellules courtes en forme de briques 
disposées en files longitudinales. Ces cellules gardent longtemps leur protoplasme et 
demeurent physiologiquement actives. Leur rôle essentiel est la mise en réserve et la dis-
tribution de substances nutritives. Leur paroi est peu lignifiée et leurs ponctuations simples 
sont abondantes. Leur activité cesse dans le bois de duramen. 

La disposition du parenchyme longitudinal est un critère d’identification des espèces. 
Le parenchyme longitudinal représente entre 1 % et 25 % du volume du bois chez les espèces 
des régions tempérées (Tableau IV) et jusqu’à 50 % chez certaines angiospermes tropicales.

On reconnaît trois types de cellules de parenchyme longitudinal, à savoir les cellules 
de parenchyme longitudinal, les cellules de parenchyme fusiforme et les cellules de paren-
chyme épithélial.

Cellules de parenchyme longitudinal

Les cellules de parenchyme longitudinal sont isolées ou forment des groupements 
de cellules habituellement observés en coupe transversale (plan RT). On distingue deux 
grands types de parenchyme longitudinal, à savoir le parenchyme apotrachéal et le paren-
chyme paratrachéal, les deux types pouvant être présents chez la même espèce. Le premier 
est isolé des vaisseaux alors que le second est associé aux vaisseaux ou aux trachéides 
vasculaires. Leur arrangement est un critère d’identification des espèces (Figure 21). 

Le parenchyme apotrachéal dispersé est caractérisé par des cellules de parenchyme 
isolées (Figure 21a). Il est caractéristique des érables (Acer). Il peut aussi être distribué en 
chaînettes ou en courtes lignes tangentielles entre les rayons (Figure 21b). Il est caractéris-
tique des noyers (Juglans) et des tilleuls (Tilia).

Le parenchyme apotrachéal terminal (ou marginal) est caractérisé par des cellules de 
parenchyme regroupées en couches plus ou moins larges à la fin d’un cerne annuel 
(Figure  21c). Il est caractéristique des peupliers (Populus). Le parenchyme apotrachéal 
peut aussi se présenter en couches plus ou moins larges qui ne sont pas nécessairement à la 
fin d’un cerne annuel (Figure 21d). Il est caractéristique des caryers (Carya).

Le parenchyme paratrachéal juxtavasculaire est caractérisé par la présence de quel-
ques cellules de parenchyme autour des vaisseaux (Figure 21e). On le trouve chez les 
érables (Acer). Il se distingue du parenchyme paratrachéal circumvasculaire constitué 
d’une ou de plusieurs couches de cellules de parenchyme disposées autour des vaisseaux 
et les entourant complètement (Figure 21f). Le parenchyme circumvasculaire est carac-
téristique des frênes (Fraxinus). Le parenchyme paratrachéal aliforme est semblable 
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Figure 20. a) Trachéides vasculaires avec épaississements spiralés chez l’orme d’Amérique (Ulmus americana 
L.) (400X). b) Trachéides juxtavasculaires chez le chêne blanc (Quercus alba L.) (100X).

Figure 21. Types de parenchyme longitudinal observés en coupe transversale. Parenchyme apotrachéal dispersé 
(a), en chaînettes (b), terminal ou marginal (c) et en couches (d). Parenchyme paratrachéal juxtavasculaire (e), 
circumvasculaire (f), aliforme (g), anastomosé (h) et en couches (i).
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au parenchyme paratrachéal circumvasculaire, mais le parenchyme entourant le vaisseau 
s’étend de chaque côté en forme d’aile (Figure 21g). Il est aussi caractéristique des 
frênes (Fraxinus).

Le parenchyme paratrachéal anastomosé est caractérisé par une ou plusieurs couches 
de cellules de parenchyme disposées autour de plusieurs vaisseaux, les entourant com-
plètement et formant des bandes irrégulières en direction tangentielle (Figure 21h). On 
le trouve, par exemple, chez le robinier faux-acacia (Robinia pseudoacacia L.). Enfin, le 
parenchyme paratrachéal en couches est semblable au parenchyme anastomosé, mais il 
forme des bandes irrégulières plus larges (Figure 21i). Il est caractéristique des caryers 
(Carya) et des hêtres (Fagus).

Cellules de parenchyme fusiformes

Les cellules de parenchyme fusiformes sont allongées et forment un parenchyme lon-
gitudinal dérivé d’une cellule initiale fusiforme du cambium sans subdivision. Ce type de 
parenchyme est rare chez les angiospermes des régions tempérées.

Cellules de parenchyme épithélial

Les cellules de parenchyme épithélial tapissent les cavités des canaux longitudinaux 
(gomme ou résine) présents chez certaines angiospermes des régions tropicales, mais qui 
sont absents chez les angiospermes des régions tempérées.

Cellules orientées transversalement

Les cellules transversales forment essentiellement les rayons qui présentent une plus 
grande variabilité chez les angiospermes que chez les gymnospermes en ce qui a trait à leur 
forme, leur arrangement, leur largeur et leur hauteur.

Cellules de parenchyme de rayon

Les rayons sont composés uniquement de cellules de parenchyme qui sont de deux 
types, à savoir les cellules dressées, allongées verticalement, et les cellules couchées, allon-
gées horizontalement. On distingue les rayons homogènes formés uniquement de cellules 
couchées (Figure 22a) ou de cellules dressées et les rayons hétérogènes formés de cellules 
couchées et de cellules dressées (Figure 22b).

Les ponctuations des cellules de parenchyme de rayon vont de simples et petites à 
aréolées et grandes selon le type de cellules qui entrent en contact. On reconnaît trois 
principaux types de ponctuations rayon-vaisseau : les ponctuations rayon-vaisseau sim-
ples et allongées, les ponctuations rayon-vaisseau simples à aréolées et variables en for-
me et en dimension et, enfin, les ponctuations rayon-vaisseau semblables aux ponctua-
tions intervasculaires.

Taille et espacement des rayons

Chez les angiospermes, les rayons sont visibles ou non à l’œil nu. Bien que les peu-
pliers (Populus) possèdent des rayons unisériés, les rayons des angiospermes sont géné-
ralement plurisériés. Ils peuvent être très larges, comme chez les chênes (Quercus) qui 
renferment parfois plus de 30 cellules en largeur. Certaines espèces ont à la fois des rayons 
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unisériés et des rayons plurisériés. C’est le cas de l’érable à sucre (Acer saccharum Marsh.) 
et du hêtre à grandes feuilles. La hauteur des rayons varie d’environ 20 µm (une cellule) à 
quelques centimètres.

Contenus cellulaires

Les cellules de rayons contiennent parfois des cristaux de silice, des substances amorphes 
(gommes, résines, tannins, huiles, latex) ou de l’amidon.

Canaux à gomme

Des canaux à gommes normaux ou traumatiques peuvent être présents. Ces canaux 
contiennent des cellules épithéliales sécrétant des gommes ou des résines. Les canaux à 
gommes normaux ne sont pas présents chez les espèces des régions tempérées.

Conclusion

Ce chapitre a permis de décrire les principales caractéristiques anatomiques du bois des 
gymnospermes et des angiospermes qui sont utiles à l’identification taxinomique effectuée 
à partir de fragments de bois. En dendroécologie comme en paléoécologie, on fait souvent 
appel aux spécialistes de l’anatomie du bois, notamment à des fins d’identification de bois 
morts de surface, de bois fossiles plus ou moins anciens (voir Helama, Eronen et Timonen 
dans cet ouvrage) et de fragments de charbon (voir Marguerie et al. dans cet ouvrage). 

À l’image du contenu de ce chapitre qui décrit les bases de l’anatomie du bois, l’iden-
tification taxinomique peut constituer la première étape d’un travail plus complexe. En 
effet, plusieurs caractéristiques anatomiques peuvent être influencées par les conditions de 
croissance d’un arbre. À ce jour, la dendroécologie s’est surtout attardée aux liens entre la 
croissance radiale des arbres et les conditions écologiques et climatiques. Or, l’acquisition 
de meilleures connaissances sur les relations entre les caractéristiques anatomiques du bois 

Figure 22. a) Rayon homogène formé uniquement de cellules de parenchyme couchées et b) rayon hétérogène 
formé de cellules de parenchyme couchées et de cellules dressées.
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et les facteurs environnementaux laisse entrevoir des développements intéressants. L’étude 
de l’anatomie du bois peut permettre une meilleure reconstitution de divers événements 
climatiques (froid, sécheresse, vent), géomorphologiques (enfouissement ou déchausse-
ment d’une tige ou des racines), hydrologiques (submersion lors de crues, inondations) ou 
écologiques (ombrage, compétition, etc.) ayant affecté les arbres. Certaines caractéristi-
ques anatomiques varient non seulement entre les espèces, les genres ou les familles, mais 
aussi en fonction de facteurs environnementaux. Ces caractéristiques sont cependant plus 
nombreuses que celles décrites dans ce chapitre et elles pourraient, par exemple, être éten-
dues à celles de la paroi cellulaire, un champ de l’anatomie du bois qui pourrait être utile à 
la dendroécologie. À l’heure où les défis écologiques planétaires requièrent une meilleure 
compréhension des écosystèmes et des processus qui les gouvernent, un tel renforcement 
des liens entre la dendroécologie et l’anatomie du bois semble s’imposer. 
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Chapitre 2

Anatomie des cernes annuels chez les plantes  
ligneuses en régions tempérées et tropicales

Holger GÄRTNER1 et Ingo HEINRICH2

Dans l’ensemble des sciences naturelles, l’anatomie du bois est une discipline jouis-
sant d’une longue tradition. Ce survol historique de l’anatomie des cernes annuels n’aborde 
que les étapes les plus importantes de son développement puisque plusieurs auteurs ont 
déjà fait une revue détaillée de l’histoire de ce champ de recherche (Arber,1942; Schmucker 
et Linnemann, 1951; Metcalfe, 1979; Baas, 1982a; 1982b; Wagenführ, 1999).

Les premiers essais en anatomie du bois remontent à plus de 2000 ans lorsque le grec 
Théophraste (371-286 av. J.-C.) décrivit dans Historia plantarum les fibres, les vaisseaux 
et la moelle comme composantes des tissus ligneux. Pline l’Ancien (23-79 apr.  J.-C.) a 
produit une synthèse des connaissances en anatomie du bois dans Historia naturalis, un 
ouvrage célèbre dans lequel il distingue la densité variable du bois de la « peau » (écorce), 
du « gras » (aubier), de la « chair » (duramen) et de la moelle, et rapporte même les ano-
malies dans la structure du bois. Il convient de mentionner qu’à cette époque la description 
des êtres vivants était faite en lien avec le corps animal (Wagenführ, 1999).

C’est avec l’invention du microscope au 17e siècle que l’anatomie du bois est devenue 
une discipline importante des sciences naturelles. Le grossissement de structures minus-
cules a permis à Robert Hooke (1635-1703) de découvrir l’existence des cellules grâce à 
l’analyse du charbon et du liège (Chapman, 1996). Marcello Malphighi (1628-1694) iden-
tifia par la suite les vaisseaux, les fibres, les ponctuations et les thylles. Il a aussi reconnu 
l’existence (et non le processus) de la croissance secondaire et il a décrit les fondements 
du transport des éléments nutritifs dans le bois et l’écorce dans son ouvrage Anatomes 
plantarum (1675/79). Les termes « tissu» et « cambium » ont été proposés par Nehemiah 
Grew (1641-1712) dans l’ouvrage The Anatomy of Plants (1682), mais la structure et le 
fonctionnement du cambium étaient encore méconnus. Antonius van Leeuwenhoek (1632-
1723) décrivit en détail les ponctuations et les espaces intercellulaires et il fut le premier 

1Swiss Federal Research Institute WSL, Dendro Sciences Unit, Zürcherstrasse 111, 8903 Birmensdorf, Switzerland, 
holger.gaertner@wsl.ch

2Helmholtz Centre Potsdam, GFZ German Research Centre for Geosciences, Climate Dynamics and Landscape  
Evolution, Telegrafenberg, 14473 Potsdam, Germany, heinrich@gfz-potsdam.de
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à considérer les espèces tropicales dans ses recherches (Baas, 1982a; 1982b). Duhamel 
du Monceau (1700-1782) contredit ensuite l’hypothèse voulant que le cambium constitue 
la partie interne de l’écorce dans son ouvrage La physique des arbres (1758). Plus tard, 
Charles François Brisseau de Mirbel (1776-1854) démontra que le cambium formait un 
tissu distinct entre l’écorce et le bois et qu’il produisait le bois vers l’intérieur et l’écorce 
vers l’extérieur de l’arbre (Schmucker et Linnemann, 1951). À compter des années 1820, 
Hugo von Mohl (1805-1872) effectua des études qui permirent de décrire la structure des 
faisceaux vasculaires, le développement des ponctuations aréolées et l’existence du proto-
plasme dans les cellules. Il montra en outre que toute la structure des plantes était consti-
tuée de cellules (von Mohl, 1827; 1828).

Il fallut attendre le milieu du 19e siècle, une fois l’existence du noyau cellulaire at-
testée dans toutes les cellules (découverte de R. Brown en 1833), avant que l’on puisse 
comprendre la nature et le fonctionnement du cambium (Nägeli, 1858) et, de fait, la crois-
sance secondaire. John Hill (1716-1775) décrivit la structure interne de la tige dans son 
ouvrage The Construction of Timber (1770) ainsi que les « cercles saisonniers » au sein des 
cernes annuels, qui furent ensuite appelés bois initial et bois final par Hermann Schacht 
(1814-1864) (Schacht, 1860). Hill inventa la technique de macération qui permit d’isoler 
les cellules les unes des autres. Cette technique fut ensuite améliorée par Paul Moldenhauer  
(1766-1827). Ce dernier a montré que les cellules de parenchyme pouvaient aussi être 
isolées, ce qui indique que la paroi des cellules est constituée d’une paroi primaire et d’une 
paroi secondaire, une observation ensuite corroborée par von Mohl. Théodore Hartig 
(1805-1880) a plus tard découvert l’existence d’une paroi tertiaire et des cloisons perforées 
(1859). Il a aussi étudié la structure de l’écorce et analysé en détail la structure des ponc-
tuations aréolées (Hartig, 1878).

À la fin du 19e siècle, la structure interne des plantes ligneuses et même leurs stades de 
développement étaient connus. Depuis lors, s’appuyant sur le développement de nouvelles 
techniques en microscopie et en informatique, l’anatomie du bois est devenue un champ de 
recherche important et reliée à de nombreux autres champs des sciences naturelles et des 
sciences appliquées (Wagenführ, 1999). On distingue deux grands domaines : l’anatomie 
systématique qui constitue la base de l’identification des bois, par exemple en archéologie 
(Tennessen, Blanchette et Windes, 2002), et l’anatomie appliquée reliée à la technologie 
du bois, à la physiologie, à la pathologie et à l’écologie (Wagenführ, 1999; Rowell, 2005). 
L’effet des changements environnementaux sur la structure anatomique du bois des arbres 
et des arbustes présente un intérêt particulier en dendrochronologie. 

Dendrochronologie et anatomie du bois

L’analyse dendrochronologique a pris une importance croissante dans la reconstitution 
des processus environnementaux comme les climats passés à l’aide des variations de la lar-
geur des cernes annuels (Esper, Frank et Luterbacher, 2007; Esper et al., 2007), de la densité 
du bois (Bouriaud et al., 2005) ou des isotopes (Treydte et al., 2006), ou dans l’étude 
de certains phénomènes géomorphologiques (Gärtner, 2007; voir Filion et Gärtner dans 
cet ouvrage). Cependant, les études précises des propriétés anatomiques du bois en lien 
avec les changements environnementaux sont relativement rares. Bien que les nombreuses 
propriétés microscopiques susceptibles d’être influencées par les conditions environne-
mentales soient connues (Fengel et Wegener, 2003; Wiedenhoeft et Miller, 2005), elles ont 
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rarement été utilisées dans des études dendroécologiques. La détermination du moment 
précis où un arbre réagit à un évènement ou à un stress, pourtant essentielle aux fins de 
datation, n’a été que rarement effectuée à ce jour (Heinrich, Gärtner et Monbaron, 2007).

En ce qui a trait à l’effet du réchauffement planétaire, le développement des méthodes 
existantes et de nouvelles méthodes d’enregistrement et de quantification des processus 
environnementaux passés et récents sera nécessaire, surtout dans les recherches portant 
sur l’impact des changements climatiques (Gärtner, 2007). En étendant ainsi la recherche 
traditionnelle en anatomie du bois aux études écologiques, les spécialistes de la dendro-
chronologie sont maintenant en mesure d’analyser de nouveaux paramètres et de déve-
lopper de nouvelles méthodologies afin de mieux comprendre les effets à court et à long 
termes de facteurs environnementaux spécifiques sur l’anatomie des plantes ligneuses. Une 
connaissance approfondie des variations des propriétés des cellules au sein des cernes de 
croissance en lien avec des facteurs précis (force mécanique, fluctuation climatique) est 
fondamentale afin de comprendre la variabilité du développement des cernes annuels. 

Techniques de préparation des échantillons

En comparaison aux techniques de mesure de la largeur des cernes annuels, l’identi-
fication des variations anatomiques du bois fait appel à des techniques de préparation plus 
complexes. Les procédés pour réaliser les coupes, teindre les échantillons à l’aide de divers 
types de colorant ou pratiquer une inclusion (cire, paraffine) sont nombreux et dépendent 
des objectifs de la recherche (Schweingruber, 2007). Afin d’analyser les structures du bois 
au plan macroscopique et, par exemple, de déterminer le nombre, la taille et la distribution 
des vaisseaux dans les bois durs, la surface de l’échantillon peut être polie à l’aide d’un 
papier abrasif fin ou d’une sableuse (Hoadley, 1990). Toutefois, on obtient de meilleurs 
résultats à l’aide d’une lame de rasoir ou d’un microtome permettant de niveler la surface 
des échantillons de bois (Figure 1). On peut pratiquer de telles coupes dans des échantillons 
de charbon à l’aide d’une lame de rasoir mais les résultats sont souvent meilleurs en cas-
sant les échantillons (Hoadley, 1990). Si la lame de rasoir est l’instrument indispensable 
pour traiter les petits échantillons, un microtome spécialement conçu pour les carottes per-
met d’obtenir une surface lisse sur l’ensemble d’une carotte (Gärtner et Nievergelt, 2010). 
Après une telle opération, contrairement à ce qui survient après un sablage, les cavités 
cellulaires sont exemptes de la poussière de sablage, ce qui permet de procéder à l’analyse 
d’images numérique. En plus de ce vide qui caractérise le lumen des cellules, une coupe 
fine des parois cellulaires et la surface lisse des échantillons sont autant d’éléments qui per-
mettent l’application de la densitométrie de haute fréquence (Schinker, Hansen et Spiecker, 
2003; von Schnakenburg, Bräuning et Helle, 2008) à l’ensemble d’une carotte. 

Aux fins de l’analyse d’images numérique, on peut colorer la surface des échantillons 
(parois cellulaires) à l’encre noire et combler les cavités cellulaires de craie blanche de 
manière à accroître le contraste entre la paroi et le lumen des cellules (Schweingruber, 
1983; Garcia Gonzalez et Fonti, 2008).

La microscopie par transmission lumineuse ou à balayage est surtout utilisée dans 
l’analyse de propriétés bien spécifiques comme la structure des parois cellulaires, les cloi-
sons perforées ou les ponctuations, à fort grossissement, c’est-à-dire < 1000X (Carlquist, 
2001). La microscopie par transmission lumineuse est la méthode la plus couramment 
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utilisée dans les analyses anatomiques telles qu’appliquées en dendrochronologie, ce qui 
demande toutefois la préparation de coupes minces au microtome (Bracegirdle, 1986; 
Schweingruber, 1990; Schweingruber, Börner et Schultze, 2006). Elle peut aussi être uti-
lisée pour le charbon mais les fragments doivent avoir subi une inclusion avant que la 
coupe ne soit effectuée (Igersheim et Cichocki, 1996). Le choix de la direction est crucial à 
l’étape de la préparation des coupes minces qui sont obtenues en coupe transversale ou en 
coupe longitudinale à l’axe des cellules, selon l’objectif poursuivi. 

Les études dendrochronologiques focalisent sur la croissance des arbres et des arbus-
tes. Par conséquent, les coupes les plus utiles à l’analyse de la croissance annuelle de la tige, 
des branches ou des racines sont effectuées perpendiculairement à l’axe longitudinal, c’est-
à-dire dans un plan transversal. Avant la coupe, les échantillons doivent donc être orientés 
correctement par rapport à la lame du microtome (Hoadley, 1990), d’où la nécessité de bien 
voir la direction des cellules du bois. En fendant un échantillon de dimension appropriée 
dans le sens longitudinal, la direction des trachéides et des fibres du bois est visible le long 
du plan de clivage et l’échantillon peut être orienté sans difficulté (Schweingruber, 1990). 

L’utilisation d’un microtome manuel à glissoir (Figure 2a,b) est recommandée car cette 
technique permet d’obtenir des coupes minces d’une grande qualité (Schweingruber, Börner 
et Schultze, 2006). Bien orientés, les échantillons sont fixés dans un support (Figure 2c) et 

Figure 1. a) Exemple d’un microtome permettant d’obtenir une coupe mince de carotte. Carotte et coupe mince 
b) de chêne (Quercus) et c) d’épinette (Picea). (Modifié de Gärtner et Nievergelt, 2010).
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taillés jusqu’à l’obtention d’une première coupe complète. Puis, une coupe d’une épaisseur 
de 10-15µm est obtenue (Figure 2d) et déposée sur une lame de verre (Figure 2e,f,g) en vue 
d’une préparation ultérieure.

En règle générale, les bois tendres et les bois durs des régions tempérées peuvent faire 
l’objet d’une coupe mince sans subir de traitement mais, en raison de la densité du bois, cer-
tains échantillons peuvent demander un traitement particulier avant de réaliser une coupe 
anatomique. Le bois des arbres et des arbustes dont la densité avoisine 1,0 g/cm3 comme chez 
le buis commun (Buxus sempervirens L.) devra être attendri, par exemple en faisant bouillir 
l’échantillon avant que la coupe ne soit pratiquée (Schweingruber, 1990). Certaines perturba-
tions peuvent influencer la croissance des arbres et des arbustes de sorte que la densité des 
bois tendres peut être très élevée en raison de la formation de bois de compression (Timell, 
1986). Le bois doit alors être attendri avant de réaliser la coupe. Un bois très mou ou carié 
devra, au contraire, être imprégné avant la coupe, ce qui peut être réalisé par une inclusion 
de cire ou de paraffine. On peut aussi utiliser un microtome de type cryostat, les échantillons 
devant être congelés au moment de réaliser la coupe. On trouvera une description détaillée des 
techniques de microscopie et de préparation des échantillons dans divers ouvrages de réfé-
rence (Berlyn et Mischke, 1976; Chaffey, 2002; voir aussi Deslauriers et al. dans cet ouvrage). 

Figure  2. Microtomes manuels à glissoir a) de type Reichert et b) de type GSL. Étapes de la réalisation de 
coupes minces (c à g).
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Visibilité des cernes annuels

Afin de décrire les variations anatomiques au sein des cernes de croissance des arbres 
et des arbustes reliées à des changements environnementaux, il est primordial de distin-
guer la limite des cernes dans les bois tendres et dans les bois durs. Chez les conifères des 
régions tempérées et boréales comme le mélèze, l’épinette et le pin, cette limite peut être 
aisément déterminée en vue macroscopique, au contact entre les cellules à paroi épaisse 
du bois final et les cellules à paroi mince du bois initial dans le cerne suivant. La limite 
des cernes annuels est aussi apparente dans les bois à zone poreuse comme chez le 
chêne pédonculé (Quercus robur L.) ou le châtaigner commun (Castanea sativa Gaertn.) 
(Figure 3a) et dans les bois à zone semi-poreuse comme chez le frêne commun (Fraxinus 
excelsior L.) (Figure 3b). Toutefois, elle n’est pas toujours apparente dans les bois à pores 
diffus comme chez le bouleau verruqueux (Betula pendula Roth) (Figure 3c) et surtout 
chez les arbustes.

La limite des cernes annuels dans la tige ou la racine des conifères (Figure 4) et même 
dans les bois à zone poreuse ou à zone semi-poreuse est moins claire lorsque les conditions 
de croissance sont particulièrement difficiles en raison, par exemple, de basses températures 
ou de précipitations très faibles. Ces conditions causent des fluctuations intraannuelles 
de la densité du bois et la limite des cernes est souvent difficile à distinguer (Rigling et al., 
2001; 2002). C’est aussi le cas des arbres et des arbustes des régions méditerranéennes et 
subtropicales où la dormance hivernale est moins marquée que celle des régions tempérées 
(Zahner, 1963; Kuo et McGinnes, 1973). Dans ces situations, les changements dans les 
structures anatomiques sont plutôt causés par une sécheresse prolongée entraînant la for-
mation de faux cernes (Nicault et al., 2008) qui ne peuvent être distingués des vrais cernes 
qu’à l’aide d’une analyse microscopique. On devra, par conséquent, avoir recours à des 
coupes minces afin d’identifier les cernes annuels chez ces espèces et obtenir une descrip-
tion détaillée de la structure anatomique des faux cernes et des vrais cernes. Par exemple, la 
présence d’une rangée terminale de cellules de bois final aplaties permettra de déterminer 
la limite des cernes (Figure 4c). Les coupes minces sont aussi très utiles à l’analyse des bois 
tendres ou des bois durs chez des individus qui ont crû dans des situations extrêmes comme 
à la limite des arbres. De tels échantillons témoignent généralement d’une croissance très 
lente, certains cernes ne comprenant parfois que deux rangées de cellules. Les coupes min-
ces laissent habituellement voir des cernes très nombreux et elles augmentent beaucoup la 
précision des mesures de largeur (Figures 3 et 4).

Croissance secondaire intraannuelle

L’identification des limites de cernes est fondamentale à leur datation précise et 
à l’analyse de la croissance des arbres et des arbustes. Pour arriver à une reconstitution 
plus poussée des changements environnementaux, on doit en plus développer une bonne 
compréhension de la croissance intraannuelle des plantes (voir Deslauriers et al. dans cet 
ouvrage). La connaissance des étapes du développement des cellules du bois pendant la 
saison de croissance revêt une importance particulière dans l’étude de l’impact à court 
terme de certains phénomènes comme les processus géomorphologiques (Gärtner, 2007; 
voir Filion et Gärtner dans cet ouvrage). Les changements anatomiques peuvent ainsi aider 
à situer plus précisément dans le calendrier annuel le moment où s’est produit un événe-
ment donné. 
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Afin d’identifier clairement les étapes du développement des plantes ligneuses et analy-
ser le patron de variation de la croissance intraannuelle, diverses techniques reposant sur le 
prélèvement périodique de microéchantillons ont été développées à cet effet. Ces techniques 
sont décrites en détail par Deslauriers et al. dans cet ouvrage, de même que les dommages 
qui peuvent en découler ainsi que les avantages et inconvénients de chacune. Il convient de 

a) Castanea sativa

b) Fraxinus excelsior

c) Betula pendula

Figure 3. a) Coupes minces du châtaignier commun (Castanea sativa Gaertn.) et b) du frêne commun (Fraxinus 
excelsior L.) montrant un changement abrupt depuis des cernes faciles à distinguer à des cernes très étroits 
(flèche noire) et difficiles à distinguer en vue macroscopique. En c), la section transversale d’une tige de bouleau 
verruqueux (Betula pendula Roth) montre que les cernes sont plus visibles après l’application d’une teinture. 



40

Chapitre 2 : Gärtner et Heinrich

a) Larix gmelinii

b) Cedrus atlantica c) Pinus sylvestris

Figure 4. a) Coupe transversale d’une tige du mélèze de Dahurie (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) échantillonnée 
en Sibérie, sur le plateau d’Anabarska, en Russie (diamètre de l’échantillon: 1 cm; nombre de cernes annuels : 
75). Dans la partie interne, les cernes annuels ne sont pas visibles en vue macroscopique. La limite des cernes 
est difficile à distinguer sans la réalisation de coupes minces. b) Coupe mince dans une racine du cèdre de 
l’Atlas (Cedrus atlantica (Manetti ex Endl.) Carrière. c) Coupe mince dans une tige du pin sylvestre (Pinus 
sylvestris L.). 
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mentionner que l’étendue du tissu lésé sera proportionnelle à la taille de la blessure initiale 
infligée à la tige. L’utilisation d’une aiguille minimise les dommages à la tige, à la branche 
ou à la racine (Figure 5). Le pinning est une technique parfaitement adaptée à l’analyse de 
la croissance des arbres tropicaux (Heinrich et Banks, 2006a; 2006b; Schmitz et al., 2007). 

On recommande un échantillonnage répété à la microcarotteuse (puncher) afin de pou-
voir immédiatement réaliser les coupes minces et procéder à l’analyse de la croissance 

a b

c

Figure 5. a) Aiguille enfoncée dans une tige à des fins de microcarottage. Coupes minces d’un cerne formé 
après l’échantillonnage par pinning (flèches blanches) montrant son effet sur la structure du bois b) d’un mélèze 
d’Europe (Larix decidua Mill.) et c) d’un aulne glutineux (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.). À noter chez l’aulne, le 
bleu dans le bois de tension formé en raison du pinning.

9 juin 7 juillet

3 août 7 septembre

Figure 6. Développement du cerne de 2004 chez un mélèze d’Europe (Larix decidua Mill.) échantillonné à la 
microcarotteuse (puncher) (Saastal, Wallis, Suisse, altitude : 1550 m). La flèche blanche indique la limite entre 
les cernes de 2003 et de 2004 à la date indiquée.
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radiale d’un arbre ou d’un arbuste (Figure 6) (Forster, Schweingruber et Denneler, 2000; 
Rossi, Anfodillo et Menardi, 2006). Plusieurs études anatomiques ont d’ailleurs montré 
l’utilité de cet instrument (Deslauriers et Morin, 2005; Gricar et al., 2005; Heinrich, Gärtner 
et Monbaron, 2007; Rossi et al., 2008).

Variations anatomiques du bois en régions tempérées

Les structures anatomiques du bois des arbres et des arbustes des régions tempérées 
et subtropicales sont connues et décrites dans diverses publications (Fahn, Werker et Bass, 
1986; Wheeler, Baas et Gasson 1989; Neumann et al., 2001; Benkova et Schweingruber, 
2004; Richter et al., 2004; Schweingruber et Poschlod, 2005). Elles comprennent divers 
types de cellules qui se caractérisent par leur nombre et leur répartition dans le bois, la 
taille du lumen, l’épaisseur et la composition de la paroi cellulaire, mais aussi par la présence 
de cellules spécialisées comme celles des canaux résinifères ou d’autres canaux produi-
sant des huiles. Ces structures présentent un grand intérêt en sciences de l’environnement, 
plus particulièrement en dendroécologie (Jansen et al., 2004; Schweingruber, Börner et 
Schultze, 2006; Gärtner, 2007; Schweingruber, 2007). Bien que correspondant à une ré-
ponse à des changements de l’environnement, essentiellement de nature climatique, leurs 
caractéristiques peuvent aussi résulter de perturbations comme le feu ou de dommages 
causés par les insectes. Alors que les données en continu, par exemple la taille du lumen 
des vaisseaux mesurés dans plusieurs cernes consécutifs, font habituellement l’objet d’une 
quantification, les réponses ponctuelles comme la formation de bois de réaction sont sou-
vent évaluées uniquement de façon qualitative.

Au cours de la dernière décennie, les systèmes d’imagerie numériques ont beaucoup 
accéléré la mesure des caractéristiques anatomiques du bois comme le nombre de trachéi-
des et de vaisseaux; ils ont permis d’élaborer plusieurs chronologies sur la base de ces 
mesures (voir Cournoyer dans cet ouvrage). Les études sur le bois des conifères ont surtout 
porté sur les variations intraannuelles de la densité du bois (Schweingruber 1992a) et la 
taille des trachéides (Munro et al., 1996; Vaganov, Hughes et Shashkin, 2006). Contraire-
ment aux gymnospermes, l’application de la radiodensitométrie aux angiospermes n’a pas 
été très fructueuse. Toutefois, chez les arbres feuillus, les techniques d’étude de l’anatomie 
du bois sont plus faciles à utiliser en raison de la structure plus diversifiée du bois.

Température

Les caractéristiques anatomiques du bois comme celles des vaisseaux peuvent renfer-
mer des informations de nature écologique. Leurs variations à long terme ont toutefois été 
peu utilisées à ce jour dans la reconstitution de la température. Fonti et Garcia Gonzalez 
(2004) ainsi que Fonti, Solomonoff et Garcia Gonzalez (2006) ont utilisé les caractéris-
tiques des vaisseaux du bois initial chez le châtaignier commun afin de reconstituer les 
températures pendant la période précédant leur formation (février à avril). Ces auteurs ont 
formulé l’hypothèse que la température de février et de mars exerce une influence sur la 
sensibilité du cambium aux auxines et que la température d’avril influence plutôt le démar-
rage de l’activité cambiale. Chez les conifères, au contraire, l’étude des variations à long 
terme des trachéides a été limitée par leur dimension qui est petite par rapport à celle 
des vaisseaux des angiospermes. Bien que les méthodes radiodensitométriques aient été 
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appliquées avec succès dans la reconstitution des températures (Schweingruber, 1992a), ce 
n’est que récemment qu’est parue une étude d’ensemble des caractéristiques anatomiques 
des trachéides (Vaganov, Hughes et Shashkin, 2006). Ces auteurs ont développé des 
trachéidogrammes de plusieurs espèces qui ont permis de reconstituer le patron de varia-
tion des températures, notamment chez des arbres de Sibérie. Il reste cependant beaucoup 
de travail à faire avant de pouvoir élaborer, sur la base des propriétés anatomiques du bois 
des conifères et à l’aide de coupes minces, de longues séries qui soient jugées équivalentes 
aux séries reposant sur la largeur des cernes et sur les méthodes classiques de reconstitu-
tion de la température (Fritts, 1976).

Bien que les reconstitutions de la température à l’aide de la largeur des cernes de crois-
sance reposent essentiellement sur l’utilisation des arbres, de nouvelles approches mettant 
à profit les arbustes comme indicateurs des variations de la température ont donné de bons 
résultats. Les variations de la largeur des cernes annuels chez la camarine hermaphrodite 
(Empetrum hermaphroditum (Lange) Hag.), déterminées à l’aide d’une analyse anatomi-
que du bois, ont permis une reconstitution des changements de la température dans les 
Scandes, en Norvège centrale (Bär, Bräuning et Löffler, 2006). Les données indiquent que 
la largeur des cernes chez cette espèce est déterminée par la température moyenne en été, 
à l’échelle de la région, plutôt que par des différences topoclimatiques (Bär et al., 2008). 
L’étude des arbustes pourrait aider à comprendre les changements qui surviennent à la 
limite des arbres en réponse au réchauffement planétaire, tant en altitude qu’en latitude 
(Körner, 1998; Wilmking et Juday, 2005), dans la zone arbustive qui est d’ailleurs peu 
étudiée à ce jour.

Précipitation

Chez les angiospermes, la taille des vaisseaux a été fréquemment utilisée afin de re-
constituer la précipitation. Sass et Eckstein (1995) ont montré que la surface des vaisseaux 
chez le hêtre européen (Fagus sylvatica L.) pouvait être utilisée afin de reconstituer la 
disponibilité en eau. Verheyden et al. (2005) rapportent des variations interannuelles de 
certaines caractéristiques des vaisseaux chez le palétuvier rouge (Rhizophora mucronata 
Lam.), une espèce de la mangrove. Ils ont interprété ces changements comme une réaction 
de compromis favorisant une efficacité de circulation de la sève pendant la saison pluvieuse 
(vaisseaux de grande taille) et une sécurité accrue pendant la saison sèche (vaisseaux petits 
et nombreux). Les caractéristiques des vaisseaux du bois initial ont été étudiées par Fonti et 
Garcıa-Gonzalez (2004) chez le châtaignier commun et par Pumijumnong et Park (1999) 
chez le teck (Tectona grandis L.). Chez ces deux espèces, la disponibilité en eau et la 
température exercent un rôle prépondérant pendant la période de formation des vaisseaux. 

Corcuera, Camarero et Gil-Pelegrin (2004) ont étudié l’effet d’une sécheresse estivale 
sévère sur la croissance radiale et l’anatomie du bois du chêne vert (Quercus ilex L.). Ils 
ont fait ressortir l’impact positif des précipitations de janvier et de celles de juin à août 
sur la densité des vaisseaux. Ils ont aussi montré que la sous-espèce Quercus ilex subsp. 
ballota (Desf.) affiche une plasticité de croissance et une variabilité des caractéristiques 
anatomiques du bois en réponse à la sécheresse. Eilmann et al. (2006) ont aussi analysé la 
croissance du pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) et du chêne pubescent (Quercus pubescens 
Willd.) dans un site xérique d’une vallée des Alpes. Ils ont montré une diminution de la 
surface moyenne du lumen des vaisseaux dans le bois initial du chêne et du nombre de 
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trachéides du pin en réponse à la sécheresse. Ces espèces ont cependant affiché des réac-
tions différentes de celles habituellement obtenues en milieu mésique. Pendant les années 
de sécheresse, la surface moyenne du lumen des vaisseaux du bois final a augmenté chez le 
chêne; le diamètre radial moyen des trachéides du pin a augmenté également dans le bois 
final mais il a légèrement diminué dans le bois initial. Les auteurs en ont conclu que les 
processus de formation du bois et de fonctionnement des cellules dans les sites xériques ne 
sont pas encore bien compris.

Garcia Gonzalez et Eckstein (2003) ont élaboré une série temporelle reposant sur la 
surface du lumen des vaisseaux dans le bois initial du chêne pédonculé, à l’aide de carottes 
d’arbres croissant sous des conditions climatiques maritimes. Cette série a été corrélée aux 
données climatiques de la même période. Les auteurs ont montré que la surface du lumen 
des vaisseaux dans le bois initial était reliée à la précipitation de février à avril, c’est-à-
dire à la disponibilité en eau pendant la formation de ces vaisseaux. Ils en sont venus à la 
conclusion que cette caractéristique pouvait être utilisée pour reconstituer la précipitation 
printanière au cours des années antérieures à celles des registres météorologiques. 

Lumière

La disponibilité de la lumière est le facteur de croissance le plus important chez les 
plantes (Schweingruber, 2001). Lorsque le pourcentage de lumière incidente passe sous un 
seuil critique, la croissance est généralement ralentie et provoque la formation de plantes 
rabougries. En plus de cette diminution de la taille des plantes, la structure du bois peut 
aussi être modifiée chez certaines espèces. Löhr (1969) a montré que les espèces à zone 
poreuse forment des cernes incomplets et que la structure anatomique des cernes annuels 
diffère de celle des arbres croissant sous des conditions de luminosité normales. Schöne 
et Schweingruber (1999) ont aussi montré l’effet d’un changement de luminosité; le bois 
formé en conditions ombragées contient des vaisseaux plus petits et moins nombreux, une 
plus grande proportion de cellules de parenchyme et de rayon, des fibres à paroi cellulaire 
plus mince, ainsi qu’une limite de cerne moins distincte que le bois normal. Ce changement 
des structures du bois serait relié à un stress mécanique et à un flux de circulation de la sève 
moins grand, ainsi qu’à une plus forte quantité d’hydrates de carbone emmagasinés dans les 
arbres croissant en conditions de faible luminosité. 

Hoffmann et Schweingruber (2002) ont étudié l’anatomie du bois de jeunes arbres 
feuillus et l’effet d’une faible luminosité sur les structures du bois. Toutes les espèces étu-
diées ont montré qu’il y avait une relation positive entre la disponibilité de la lumière et la 
proportion de vaisseaux. Chez les individus de certaines espèces soumis à des conditions 
de faible luminosité, on a observé un moins grand nombre de vaisseaux dans le bois initial, 
un changement de la répartition des vaisseaux, une limite indistincte des cernes annuels 
ainsi que des cernes incomplets. Hoffmann et Schweingruber (2002) ont étudié un seul bois 
à zone poreuse, celui du frêne commun qui a une stratégie de survie différente de celles 
des arbres dont le bois est à pores diffus. L’eau n’étant transportée que dans les grands 
vaisseaux du bois initial, ces derniers ont une importance capitale au début de la saison de 
croissance chez les bois à zone poreuse. Le frêne commun a donc connu une augmentation 
importante de la taille des vaisseaux en réponse à une amélioration des conditions de lumi-
nosité (Hoffmann et Schweingrubers, 2002).
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Anatomie du bois, phénologie et dendrochronologie en régions tropicales

Sous les tropiques, la recherche en dendrochronologie fait face à plusieurs difficultés, 
comme celles d’identifier la limite des cernes de croissance, de distinguer les faux cernes 
des vrais cernes et de montrer leur caractère annuel. Plusieurs techniques ont été dévelop-
pées à cet effet, en dendrochronologie et dans des disciplines connexes comme l’anatomie 
du bois. Quand vient le moment d’utiliser une nouvelle espèce en dendrochronologie, il 
serait souhaitable de pouvoir disposer de données complémentaires en anatomie du bois 
et en phénologie ainsi que sur l’activité cambiale. Ces données permettent de comprendre 
le développement d’un arbre pendant toute la saison de croissance et, à l’aide de données 
météorologiques à haute résolution, de faire des inférences de nature écophysiologique. 
Sous les tropiques, les recherches en anatomie du bois, en phénologie et sur l’activité cam-
biale ont été effectuées en parallèle et, malheureusement, la plupart des études n’abordent 
qu’un seul de ces aspects. Une analyse combinée de données phénologiques et anatomi-
ques permet pourtant de déterminer à l’avance si une espèce donnée conviendra à l’analyse 
dendrochronologique. Ce chapitre permet de décrire la nature des informations qui peuvent 
émaner d’efforts conjugués de recherche, en particulier la contribution de l’anatomie du 
bois à la dendrochronologie et à d’autres disciplines. 

Dans les régions tropicales, les études en dendrochronologie n’auront de succès que si 
les règles en ce qui a trait au choix des stations et à l’échantillonnage sont respectées (Worbes, 
1990). Les espèces arborescentes à grande aire de répartition, par exemple les espèces à 
la fois subtropicales et tropicales, offrent les meilleures possibilités d’élaborer des séries 
dendrochronologiques solides, notamment dans les régions à saisonnalité climatique. En 
s’appuyant sur une meilleure connaissance des conditions de croissance des arbres dans 
ces régions, on pourrait ensuite transposer ces études dans les régions tropicales à climat 
plus constant (Stahle, 1999). Une stratégie efficace verrait d’abord à concentrer les efforts 
d’échantillonnage dans des sites à la limite latitudinale ou altitudinale de l’aire de réparti-
tion d’une espèce, là où les patrons de croissance sont variables. 

L’utilisation des relevés de cernes diagnostiques (skeleton plot sensu Stokes et Smiley, 
1968; Schweingruber, Kairiukstis et Shiyatov, 1990) et d’un logiciel de datation comme 
cofecha (Holmes, 1994; Speer, 2010) constitue la première étape en vue de la datation des 
cernes de croissance chez les arbres tropicaux. En effectuant un relevé des cernes diagnosti-
ques, les années des cernes très larges ou très étroits correspondent à des années caractéristi-
ques permettant d’identifier les événements extrêmes enregistrés par la plupart des arbres; par 
voie de conséquence, les cernes de ces années caractéristiques sont visibles chez la majorité 
des échantillons. De plus, d’autres caractéristiques des cernes comme les faux cernes (varia-
tions intraannuelles de la densité) et la décoloration du bois peuvent faciliter le processus de 
datation (Heinrich et Banks, 2006a). Le logiciel cofecha permet de vérifier la datation 
des cernes et d’évaluer la qualité d’une série dendrochronologique. Il permet, entre autres, 
d’obtenir une matrice de corrélation et donc une évaluation de la relation entre une partie 
d’une série donnée et une série de référence. Cette matrice facilite l’identification des erreurs 
de datation en concentrant la recherche sur un petit nombre d’années et permet de corriger la 
datation (Holmes, 1983). Une technique automatisée (chronology stripping) a été proposée 
par Fowler et Boswjik (2003) dans une étude du kauri (Agathis australis (D. Don) Lindley) 
afin d’améliorer le signal commun (EPS: expressed population signal) d’une chronologie. 
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Plusieurs échantillons sont retenus au départ, mais les séries individuelles qui contribuent à 
abaisser la qualité statistique de la chronologie sont ensuite retirées une à une par itération. 

En plus de la dendrochronologie, plusieurs disciplines peuvent contribuer à l’élabora-
tion de séries dendrochronologiques fiables dans les régions tropicales. Les relations entre 
les conditions écologiques, la croissance des arbres, la phénologie et l’activité cambiale 
sont connues chez de nombreuses espèces des régions tempérées et subtropicales de l’hé-
misphère Nord. Chez les arbres tropicaux, au contraire, de telles données sont rares, ce qui, 
dans bien des cas, complique notre compréhension de leur patron de croissance radiale. 
En règle générale, sous les tropiques, une bonne connaissance de l’écologie d’une espèce 
aide à mieux comprendre les données dendroécologiques. Des techniques biochimiques 
et radiochronologiques (Hua et al., 2004) ont été utilisées afin d’identifier les erreurs de 
datation causées par les nombreux faux cernes dans les séries dendrochronologiques de 
Callitris glaucophylla J. Thompson et L. A. S. Johnson (Pearson et Searson, 2001). Des 
analyses à haute résolution des isotopes stables de l’oxygène, du carbone et de l’azote ont 
fait ressortir des fluctuations saisonnières qui constituent une réponse physiologique au 
climat et à la saisonnalité à l’aide d’échantillons qui ne laissent voir aucun cerne (Helle et 
Schleser, 2004; Poussart, Myneni et Lanzirotti, 2006). Les propriétés densitométriques du 
bois, en particulier la densité maximale du bois final, montrent une sensibilité climatique 
plus grande là où la croissance est limitée par la température (Eckstein, Liese et Schmidt, 
1979; Schweingruber, 1982). Les variations intraannuelles de la densité chez les arbres 
tropicaux ont aidé à distinguer des limites de cernes qui, en vue macroscopique, étaient à 
peine visibles (Worbes, Klosa et Lewark, 1995).

Dans les régions tropicales, les conditions responsables de la dormance des arbres 
sont méconnues. Les études se rapportant à la phénologie des arbres permettent d’identi-
fier les facteurs qui influencent le comportement phénologique, la réactivation cambiale, 
la dormance et la formation des cernes (Roig, 2000; Heinrich et Banks, 2006b). Chaque 
espèce possède son propre comportement phénologique comme celui qui est associé à la 
coloration (rougissement) et à la chute des feuilles, ainsi que le déclenchement de réac-
tions biochimiques internes entraînant l’activation ou la désactivation du cambium (Savidge, 
2000). En plus des études phénologiques, les expériences portant sur la croissance présen-
tent l’avantage d’assurer le suivi des réactions sous diverses conditions environnementa-
les, selon des plans contrôlés et standardisés. Certaines conditions de croissance en milieu 
naturel comme l’incidence d’une sécheresse au milieu de la saison de croissance peuvent 
être simulées. Ces réponses anatomiques peuvent aider à comprendre les structures du 
bois à l’aide d’échantillons d’arbres croissant en milieu naturel (Danzer et al., 2001; 
Leavitt, 2001).

En plus des techniques analytiques mentionnées ci-dessus, le patron de croissance 
des arbres tropicaux peut être aussi étudié à l’aide de dendromètres (Herzog, Häsler et 
Thum, 1995; Downes, Beadle et Worledge, 1999; Heinrich et Banks, 2005), par pinning 
ou microcarottage.

Dans les régions tropicales, la connaissance de l’écophysiologie des arbres à la suite 
de recherches en anatomie du bois a contribué à l’avancement de la dendrochronologie. 
Par exemple, l’étude anatomique de nombreux spécimens de bois a permis de dresser 
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une liste d’espèces, plutôt courte, convenant aux études dendrochronologiques (Worbes, 
2002; voir Roig et al. dans cet ouvrage). L’anatomie comparée a aussi permis d’accroître 
notre compréhension des différences de croissance locales, selon l’origine géographique 
des échantillons (Carlquist, 1966). Dans la section suivante, nous aborderons plusieurs 
aspects de la recherche en anatomie du bois en relation avec la dendrochronologie des 
arbres tropicaux.

Périodicité de la croissance et anatomie du bois

Jusqu’au début du 19e siècle, la périodicité de la croissance des arbres tropicaux était 
vue comme un phénomène génétiquement hérité plutôt que sous contrôle environnemen-
tal (Schimper, 1898). Holtermann (1907), le premier scientifique à faire cette remise en 
question, considérait l’environnement, en particulier le climat, comme le facteur principal 
influençant la périodicité. Il fut d’ailleurs appuyé par les chercheurs du Jardin botanique de 
Bogor (anciennement Buitenzorg) à Java, en Indonésie (Volkens, 1903; Simon, 1914), qui 
avaient étudié la phénologie et la physiologie de plusieurs espèces indigènes et exotiques. 
Ces chercheurs ont réconcilié les deux points de vue et en sont venus à la conclusion que 
la périodicité de la croissance des arbres tropicaux est génétiquement héritée mais aussi 
modulée par les conditions du milieu et d’autres facteurs comme les interrelations qui 
s’établissent entre les organes d’une plante. 

Coster (1923; 1927; 1928) a aussi étudié la périodicité de l’activité cambiale et son 
influence sur la structure du bois des arbres tropicaux au Jardin botanique de Bogor. Il a 
décrit de façon exhaustive la phénologie et le patron de croissance de 61 espèces arbores-
centes. Les arbres de certaines espèces ont montré des épisodes distincts de caducité et ont 
produit des cernes annuels. Chez le teck, la périodicité peut changer de façon draconienne 
à la suite d’un changement des conditions de croissance causé, par exemple, par une séche-
resse prolongée, alors qu’elle a peu changé chez Toona serrata Roem. et Toona surreni 
Roem. Coster (1928) en est venu à la conclusion que la croissance rythmique était d’ori-
gine génétique alors que la périodicité ne l’était pas, cette dernière pouvant être modifiée à 
la suite d’un changement des conditions de croissance. 

Les données de Coster (1928) ont été appuyées par Fahn et Werker (1990) qui ont 
observé l’activité cambiale chez des gommiers rouges (Eucalyptus camaldulensis Dehnh.) 
déplacés en Israël depuis l’Australie; l’activité cambiale serait déterminée par les proprié-
tés génétiques acquises dans leur habitat d’origine, ainsi que le degré d’adaptabilité aux 
conditions prévalant dans leur nouvel habitat. La théorie de Coster (1928) voulant que la 
croissance rythmique soit génétiquement héritée et que la périodicité ne le soit pas a trouvé 
plus tard son prolongement dans les travaux de Borchert (1978) qui a utilisé l’appellation 
« périodicité de croissance endogène » afin de désigner la croissance rythmique héritée. 
D’après Borchert (1978), même les arbres tropicaux montrent une croissance périodique 
distincte résultant autant de l’endodormance que de l’écodormance, selon la nature des 
facteurs qui interviennent dans la cessation de croissance des arbres. La durée de la crois-
sance rythmique dépend de facteurs génétiques (endodormance) et de conditions écologi-
ques (écodormance) et elle pourra donc changer en déplaçant un arbre d’une région à une 
autre. Dans un milieu changeant, une périodicité secondaire exogène se surimpose en effet 
à la périodicité endogène fondamentale. Borchert (1991) soutiendra plus tard que l’inhibi-
tion corrélative peut aussi constituer une force causant un changement de la périodicité de 
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croissance d’un arbre. L’inhibition survient, par exemple, lorsqu’un faible rapport racines/
tige résulte en un déficit en eau interne. La tige doit alors entrer en repos jusqu’à ce que les 
racines aient la capacité de lui assurer un apport suffisant en eau. Chez les jeunes arbres 
qui ont un rapport racines/tige élevé (en faveur des racines), la situation inverse peut se 
produire, de sorte que la jeune tige pourra croître sans période de dormance pendant quel-
ques années jusqu’à ce que l’équilibre soit atteint entre le système racinaire et le système 
caulinaire. Sous les tropiques, les gaules de plusieurs espèces ont un feuillage persistant et 
une croissance continue pendant plusieurs années (Koriba, 1958). Avec un accroissement 
de leur taille, les arbres commencent à perdre leur feuillage pendant la saison sèche et à 
entrer en dormance au cours de périodes de plus en plus longues. 

On observe souvent une transition entre la croissance périodique et la croissance conti-
nue de la tige chez les arbres matures en comparaison aux jeunes arbres. Chez les arbres 
tropicaux qui ont une croissance rythmique, la période de dormance a tendance à s’allonger 
avec la maturité, ce qui a été observé chez le teck en Inde (Priya et Bhat, 1999) et en Indo-
nésie (Coster, 1928). Les jeunes individus ont montré un patron indistinct de croissance 
périodique par rapport à celui des arbres matures et donc une absence de cernes et un 
patron de croissance radiale indistinct. Ce phénomène a aussi été rapporté chez plusieurs 
espèces par Chowdhury (1961), Tomlinson et Longman (1981) et Fahn et al. (1981). On 
peut donc conclure que les arbres ont un rythme de croissance génétiquement hérité, mais 
que les périodes de croissance rythmique peuvent changer fortement en fonction des condi-
tions écologiques. 

Phénologie et anatomie du bois

La phénologie décrit les phases du cycle vital des plantes, c’est-à-dire leur activité à 
chaque moment de l’année et les modalités selon lesquelles s’exercent les variations cli-
matiques saisonnières et interannuelles. On peut ainsi obtenir un calendrier phénologique 
annuel ponctué d’événements distincts (Sparks et Carey, 1995). Les observations phéno-
logiques constituent une source d’information précieuse dans l’étude des relations entre 
les cycles de végétation et l’environnement (Lieth, 1970). En règle générale, la formation 
du bois est fortement influencée, voire contrôlée, par la phénologie de l’arbre (Kozlowski, 
1962). Par conséquent, les données phénologiques sont précieuses dans les études dendro-
chronologiques en régions tropicales. Les arbres croissant dans les régions tropicales humi-
des où la saisonnalité est peu marquée ne forment pas de cernes distincts. Cependant, dans 
les régions tropicales où prévalent une saison pluvieuse et une saison sèche bien marquées, 
la dormance temporaire des arbres à feuillage décidu ou semi-décidu entraîne un arrêt de 
la croissance apicale, la chute des feuilles et la formation de zones de croissance distinctes 
(Sass, Eckstein et Killman, 1995; Sass, Killman et Eckstein, 1995). Chaque espèce a son 
propre calendrier phénologique en regard de la feuillaison et la chute des feuilles, ainsi 
que le déclenchement de processus biochimiques internes causant une activation ou une 
désactivation du cambium (Savidge, 2000). 

En règle générale, le changement de la durée du jour est un facteur qui influence 
grandement la phénologie des arbres dans les régions tropicales. Un changement mineur 
de la photopériode peut parfois affecter la phénologie des arbres. Au Nigeria, après avoir 
étudié la phénologie de plusieurs espèces d’arbre, Njoku (1963; 1964) a montré que, chez 
au moins une espèce, l’entrée en dormance pouvait être influencée par des changements 
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mineurs de la durée du jour allant jusqu’à une heure. Breitsprecher et Bethel (1990) ont 
montré l’existence d’une relation inverse entre l’activité cambiale et la durée du jour. De 
leur côté, Rivera et Borchert (2001) ont montré qu’une réduction de la photopériode de 
seulement 30 minutes pouvait entraîner le début de la floraison chez plusieurs arbres tropi-
caux. Lorsque des études anatomiques sont effectuées sur des arbres croissant dans de tel-
les conditions, l’utilisation conjointe de données phénologiques et anatomiques est d’une 
aide inestimable dans la compréhension de la croissance des arbres.

De plus, il sembler exister une différence fondamentale entre les espèces à feuillage 
décidu et à feuillage semi-décidu en ce qui a trait à leur calendrier phénologique et les 
signaux menant à différentes phases comme le débourrement des bourgeons, la feuillaison 
et la chute des feuilles. Rivera et al. (2002) ont montré que chez les espèces à feuillage 
décidu, le développement des bourgeons et la chute des feuilles sont induits respective-
ment par les premières pluies et le stress hydrique. Chez les espèces à feuillage semi-
décidu, ces deux phénomènes sont induits respectivement par une augmentation et une 
diminution de la durée du jour, comme l’ont montré Frankie, Baker et Opler (1974) au 
Costa Rica. Daubenmire (1972) a aussi montré au Costa Rica que la durée du jour est le 
facteur contrôlant la coloration des feuilles chez plusieurs espèces arborescentes à feuillage 
décidu. Cependant, la sénescence des feuilles et l’abscission semblent davantage reliées au 
stress hydrique qu’à la durée du jour. On peut donc conclure de ces travaux, qu’en raison 
des différences entre les espèces à feuillage décidu et à feuillage semi-décidu, il importe de 
savoir si une espèce se rattache à l’un ou l’autre de ces groupes avant d’entreprendre des 
études en dendroclimatologie. De plus, une bonne connaissance des différences de signaux 
de nature phénologique entre ces deux groupes ainsi que des données anatomiques permet-
tent d’améliorer le processus de sélection des sites et des espèces au début de toute étude 
dendroclimatologique dans les régions tropicales. 

Anatomie comparée du bois et croissance des arbres sous les tropiques

Plusieurs travaux indiquent que les caractéristiques anatomiques du bois des régions 
tropicales et subtropicales constituent de bons indicateurs du climat. Par exemple, Carlquist 
(1966) a découvert chez 328 espèces de la famille des Compositeae (Asteraceae) une aug-
mentation du nombre de vaisseaux, mais une diminution de leur diamètre le long d’une 
toposéquence, depuis des milieux mésiques jusqu’à des milieux arides. Carlquist (1975) 
a aussi associé certaines propriétés anatomiques du bois à divers facteurs écologiques, en 
particulier à la disponibilité en eau. Il a analysé le bois de plusieurs espèces du sud-ouest de 
l’Australie afin d’évaluer dans quelle mesure les caractéristiques anatomiques sont reliés 
aux facteurs écologiques. Il a mis au point un indice de vulnérabilité en divisant le diamètre 
des vaisseaux par leur nombre au mm2 dans divers types de forêt, indice d’ailleurs bien 
corrélé à la température et à la précipitation (Carlquist, 1977). 

February (1996) a étudié le diamètre et la fréquence des vaisseaux chez des espèces 
arborescentes d’Afrique du Sud. Il a montré que les arbres croissant sous des conditions 
humides avaient des vaisseaux plus larges mais moins nombreux que ceux des milieux 
secs. Den Outer et van Veenendaal (1976) ont étudié, en Côte d’Ivoire, le bois d’arbres en 
provenance d’une savane (avec sécheresse saisonnière) et d’une forêt ombrophile. Le bois 
en provenance de la savane avait un peu plus de tissu vasculaire et les vaisseaux étaient 
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plus nombreux et plus larges. Baas (1973; 1986), Barajas-Morales (1985), Wheeler et Baas 
(1993) ainsi que Woodcock et Ignas (1994) rapportent que les bois des régions tempérées 
ont des vaisseaux plus petits mais plus nombreux que les bois tropicaux. Lindorf (1994) 
a étudié le bois de 19 espèces en provenance d’une forêt sèche au Vénézuela où les arbres 
avaient un nombre relativement élevé de vaisseaux de petit diamètre. Chez certaines espèces, 
les caractéristiques xéromorphiques du bois coexistent avec des adaptations comme la 
caducité. Chez d’autres espèces, par contre, le caractère xéromorphique de la structure du 
bois est mitigé, mais des adaptations xérophytiques subsistent comme la présence d’une 
tige assimilatrice, la succulence et un système racinaire profond. 

Butterfield et al. (1993) ont montré que la densité des vaisseaux chez des arbres crois-
sant en milieu naturel diminue le long d’un gradient radial, depuis le bois jeune vers le bois 
mature, chez deux espèces, Hyeronima alchorneoides Allemão et Vochysia guatemalensis 
Donn. Sm., alors que leur diamètre tangentiel augmente. D’après Rury et Dickison (1984), 
chez certaines espèces anatomiquement bien adaptées aux milieux humides et qui peu-
vent aussi croître en milieu sec, la caducité viendrait atténuer les effets d’un xylème plus 
ou moins adapté à la sécheresse. Elle permettrait aussi le développement temporaire ou 
permanent de caractéristiques anatomiques de nature mésomorphique dans des sols secs.

Woodcock (1994) a étudié la répartition mondiale d’espèces produisant un bois à zone 
poreuse et un bois à zone semi-poreuse, leur abondance étant influencée tant par la tem-
pérature que par la précipitation. Dans une étude sur le peuplier de l’Euphrate (Populus 
euphratica Oliv.), Liphschitz et Waisel (1970) rapportent qu’une croissance vigoureuse 
sous des conditions humides favorisent la formation de cernes de croissance larges et de 
bois à pores diffus, alors qu’une croissance sous des conditions sèches contribue plutôt à la 
formation de cernes étroits et de bois à zone poreuse. Adesmia horrida Hook et Arn. a ainsi 
formé du bois à zone poreuse dans des stations sèches et du bois à zone semi-poreuse dans 
des stations humides (Roig, 1986). Priya et Bhat (1999) ont étudié de jeunes plants de teck 
en Inde et ont découvert que les jeunes arbres poussant sous régime d’irrigation avaient 
tendance à former du bois à pores diffus pendant les premières années de croissance, mais 
que ceux qui en avaient été exemptés avaient formé du bois à zone poreuse.

Wiemann et al. (1998) soutiennent que les peuplements forestiers de même physio-
nomie mais de composition différente devraient être soumis à des conditions climatiques 
comparables. Ils ont analysé 50 caractéristiques anatomiques d’espèces végétales, dont le 
diamètre des vaisseaux et le parenchyme marginal, provenant de 37 régions d’Amérique, 
d’Afrique et de Malaisie. Ils ont conclu que ces paramètres sont hautement corrélés à la 
température et moyennement corrélés aux précipitations. Dadswell et Ingle (1954) ont étu-
dié l’anatomie du bois de Nothofagus. Ils ont identifié deux populations, l’une comprenant 
les espèces de la Nouvelle-Guinée et l’autre comprenant les espèces tempérées de l’Afrique 
du Sud, de la Nouvelle-Zélande et de l’Australie. La première population se distingue de la 
seconde par la présence de vaisseaux larges mais moins nombreux et de bandes de paren-
chyme distinctes. Wilkins et Papassotiriou (1989) ont étudié les changements anatomiques 
dans le bois du mimosa à bois noir (Acacia melanoxylon R. Br.) en relation avec la lati-
tude. Ils ont trouvé une relation négative entre le nombre et le diamètre des vaisseaux et la 
latitude et en sont venus à la conclusion que la part de la plasticité phénotypique et de la 
génétique dans les changements latitudinaux demeure obscure. 
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Vrais cernes et faux cernes

D’après le Multilingual Glossary of Dendrochronology (Kaennel et Schweingruber, 
1995), les vrais cernes et les faux cernes ne peuvent être distingués sur une base morpholo-
gique. Les faux cernes sont des zones de croissance au sein des cernes annuels dont les limites 
sont assez bien marquées et qui ne peuvent être identifiés que par interdatation, contraire-
ment aux fluctuations mineures de la densité qui sont identifiables à leur limite diffuse. Les 
causes à l’origine de la formation de faux cernes peuvent être étudiées expérimentalement, 
en appliquant divers traitements. Toutefois, peu d’études ont abordé la relation entre les 
changements des conditions environnementales et la réponse anatomique des arbres. 

Coster (1923; 1926; 1927; 1928) a étudié la phénologie et la périodicité de la croissance 
chez plus de 50 espèces en Indonésie. Il a aussi tenté de produire artificiellement des cer-
nes de croissance par la défoliation, la simulation de conditions d’ombrage et l’application 
d’un traitement prévoyant une quantité minimale d’eau chez quelques espèces (Tectona 
grandis, Toona serrata et Melia azedarach L.). Dans l’expérience de défoliation, les arbres ont 
été complètement ou partiellement défoliés. Les arbres ayant subi une défoliation complète 
ont formé un cerne supplémentaire comprenant une zone de vaisseaux de même taille que 
les vaisseaux formés avant la défoliation. Ces vaisseaux n’étaient pas bordés de cellules 
de parenchyme initial comme c’est généralement le cas chez les espèces du genre Toona. 
Aucun changement de la taille des fibres n’a été observé. Les mêmes effets furent notés 
chez les arbres partiellement défoliés qui ont aussi formé une zone de vaisseaux, bien 
que moins distincte que chez les arbres complètement défoliés. L’impact de la défoliation 
décroît vers le bas de la tige. La croissance radiale des arbres complètement défoliés a été 
inférieure à celle des arbres partiellement défoliés, les conditions de croissance ayant été 
moins sévèrement altérées chez ces derniers. 

Coster (1928) a aussi effectué une expérience chez Tectona grandis et Melia azedarach 
en simulant des conditions d’ombrage. Les arbres ont été maintenus dans des chambres 
noires jusqu’à ce qu’ils perdent la totalité ou une partie de leurs feuilles. Les deux espèces 
ont alors formé une zone de croissance supplémentaire comprenant d’abord des assises 
de vaisseaux à paroi mince et comblées d’amidon, puis des assises de vaisseaux de petite 
taille mais nombreux. Au cours de la saison humide et en particulier pendant un cyclone 
(Webb, 1958; Unwin et al., 1988), la faible luminosité en forêt peut limiter le métabolisme 
d’une plante pendant une longue période. Gopikumur et Bindu (1999) ont étudié les effets 
de l’ombrage sur la croissance de semis de Toona ciliata M. Roem. en Inde en les soumet-
tant à des conditions d’ombrage de 50 %. Les plants soumis à ces conditions ont eu une 
meilleure croissance en hauteur, mais une moins bonne croissance radiale que les plants 
de milieu ouvert. Des résultats semblables ont été obtenus chez Toona ciliata en Australie 
(Heinrich et Banks, 2006a). Doley (1979) a étudié l’effet des conditions d’ombrage sur 
la formation du xylème chez Eucalyptus grandis Hill ex. Maiden. Dans des conditions de 
faible luminosité, les taux de division des cellules cambiales et d’épaississement des parois 
cellulaires seraient plus faibles que dans des conditions de bonne luminosité. En coupe 
transversale, la surface des vaisseaux n’a montré aucune différence significative entre les 
deux traitements. 

Coster (1928) a privé d’eau, pendant deux semaines, des arbres de l’espèce Melia 
azedarach, ce qui a causé une défoliation totale et la destruction de l’apex des tiges. Après 
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un arrosage, les arbres ont formé de nouvelles feuilles ainsi qu’un faux cerne reconnais-
sable à l’absence de cellules de parenchyme et à la taille constante des vaisseaux. Il en a 
conclu qu’il était impossible de produire artificiellement un cerne intrasaisonnier (faux 
cerne) qui ne puisse se distinguer d’un cerne annuel. Il était d’avis qu’en raison de la 
relation étroite entre l’état du feuillage et l’activité cambiale, la croissance radiale devait 
immédiatement cesser après la défoliation. Le cambium n’entrant pas graduellement en 
dormance, les dernières cellules formées n’étaient pas différentes de celles qui constituent 
le bois final à paroi cellulaire épaisse et de petite dimension, tel qu’observé normalement 
en fin de saison. Les vaisseaux formés après la nouvelle feuillaison n’étaient pas non plus 
de taille différente. Enfin, comme le mentionne Coster (1928), la caractéristique la plus 
importante d’un faux cerne est l’absence de cellule de parenchyme. 

Les résultats de Coster ont été confirmés par Heinrich et Banks (2006a; 2006b) lors 
d’expériences de croissance similaires effectuées chez Toona ciliata et Toona sinensis. 
Ces derniers ont pu identifier deux types d’anomalies de croissance, à savoir des zones de 
cernes étroits et de cernes indistincts ainsi que trois types de faux cernes. Toutefois, les 
expériences de croissance n’ont permis de produire qu’un seul type de faux cerne par une 
défoliation manuelle des arbres. En définitive, les résultats indiquent que les deux espèces 
peuvent convenir aux études dendroclimatologiques dans les régions tropicales. 

Dendrochronologie des arbres tropicaux

Dans les régions tropicales, les séries dendrochronologiques sont peu nombreuses car 
la résolution des cernes est insuffisante. Ces régions renferment néanmoins un bassin d’es-
pèces qui offrent un potentiel pour des travaux en dendrochronologie. Bien que l’identifi-
cation des espèces convenant à ces travaux constitue encore un défi, l’étude des structures 
anatomiques du bois des arbres tropicaux serait d’une grande utilité. On pourrait à cette fin 
mettre sur pied un « xylarium » réunissant des échantillons d’arbres tropicaux et donnant 
une description de la structure des cernes. Cette approche serait une alternative valable aux 
travaux de terrain ardus et dispendieux, dans des régions éloignées où l’on n’a pas toujours 
l’assurance d’une réussite. Heinrich (données non publiées) a fait porter ses efforts de recher-
che sur les Meliaceae, une famille parmi les plus prometteuses à des fins d’études dendro-
chronologiques dans les régions tropicales. Bien que plusieurs arbres (Cedrela, Swietenia 
et Toona) aient déjà été utilisés avec succès, on connaît peu de choses des autres espèces, au 
nombre de 550 environ. Plus de 1000 lames minces représentant 44 genres et 257 espèces 
et provenant des collections de la Belgique et des Pays-Bas ont été examinées. Les données 
indiquent que 247 espèces appartenant à 40 genres différents affichent une périodicité de 
croissance, mais que 45 espèces représentant 18 genres n’en montrent pas du tout. Seules 
quelques espèces possèdent une zone poreuse et montrent un changement de la densité 
des fibres et des bandes de cellules de parenchyme. Elles ne forment aucun faux cerne. 
Cette analyse démontre que quelques espèces de Meliaceae seraient faciles à utiliser à des 
fins dendrochronologiques. Plusieurs espèces ont des structures anatomiques particulières 
comme des bandes de parenchyme, mais des études écophysiologiques portant notamment 
sur l’activité cambiale, la croissance ou la phénologie seraient requises avant de pouvoir 
effectuer une analyse dendrochronologique. 

Worbes (2002) a aussi élaboré une liste de 139 espèces d’Amérique du Sud compre-
nant une description, d’ailleurs très utile, des propriétés anatomiques comme le caractère 
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distinct des zones de croissance, la densité du bois, l’arrangement des bandes ou des cel-
lules de parenchyme et des fibres, ainsi que la présence d’une zone poreuse. Il appert que 
les variations au sein d’un même cerne sont plus fortes chez les petits arbres des strates 
inférieures que chez les arbres des strates supérieures ou des arbres émergents. Certaines 
espèces ont une propension à former des cernes incomplets (Terminalia ssp., Swartzia ssp., 
Annonaceae, Bignoniaceae, Tiliaceae) et devraient par conséquent être échantillonnées et 
analysées avec beaucoup de soin. 

Schweingruber (1992b) a échantillonné des arbres sur un vaste territoire en Australie 
afin de décrire les structures fondamentales des cernes chez les espèces qui pourraient être 
utilisées en dendrochronologie. Il a utilisé cinq classes pour évaluer le caractère distinct des 
cernes, la classe 1 correspondant à des limites de cerne très distinctes, fort probablement 
de vrais cernes, visibles sur toute la circonférence même quand ils sont étroits. À l’opposé, 
les arbres de la classe 5 ne montraient aucun changement de croissance et l’âge des tiges 
ne pouvait être déterminé. L’étude dendrochronologique des arbres tropicaux a suscité 
beaucoup d’intérêt ces dernières années. Les méthodes de recherche actuelles en anatomie 
du bois devront progresser et être utilisées avec d’autres techniques comme les méthodes 
biochimiques, afin de mieux saisir le mode de croissance des arbres en régions tropicales. 
Ces connaissances permettront de développer un plus grand nombre de chronologies dans 
ces régions et d’améliorer leur qualité. On trouvera dans Roig et al. (dans cet ouvrage) une 
revue des travaux effectués à ce jour dans l’hémisphère Sud. 

Conclusion

L’application des méthodes dendroécologiques (étalonnage et vérification) à l’étude de 
l’anatomie du bois et des réactions à divers types de changements environnementaux et de 
perturbations est déficiente. Les recherches en anatomie du bois devraient avoir pour objec-
tif principal de combler les lacunes dans notre connaissance des propriétés anatomiques du 
bois en réponse aux changements environnementaux. Ces connaissances permettraient no-
tamment de comparer la réaction des arbres aux divers types de perturbation. La production 
d’un catalogue donnant les caractéristiques anatomiques associées à certaines conditions 
environnementales serait très utile à des fins de datation et de sélection dendrochronologi-
ques, ainsi que d’identification des processus dans des régions où aucune donnée historique 
n’est disponible. Dans ce contexte, l’intégration de données expérimentales de croissance, 
de registres phénologiques à haute résolution et de mesures des propriétés anatomiques 
du bois permettrait de réunir des informations de nature écologique encore plus précises. 
Ces avancées sont rendues possibles grâce au développement rapide de la puissance des 
ordinateurs et de la performance des logiciels, ce qui entraîne une abondance de données 
quantitatives plus considérable qu’il y a 10 ans à peine. 
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Chapitre 3

Analyse du développement intraannuel 
des cernes de croissance 

Annie DESLAURIERS1, Sergio ROSSI1,  

Hubert MORIN1 et Cornelia KRAUSE1

La formation du bois est le résultat de l’accumulation de cellules de xylème produites 
par les plantes ligneuses dans le but de renouveler le système de transport de la sève, 
d’entreposer des substances et d’assurer un support mécanique à la tige. Chez les plantes 
ligneuses, le cambium est le méristème à la base de la croissance et de la formation du 
bois. À travers des cycles alternés de périodes de dormance et d’activité (influencés par le 
froid ou la sécheresse par exemple), le cambium produit les éléments du xylème durant les 
périodes d’activité favorables à la division cellulaire. Un cerne de croissance est le produit 
d’une période d’activité du cambium qui, dans les régions boréales et tempérées, s’étend 
du printemps à l’automne. Les études dendrochronologiques classiques considèrent la lar-
geur ou la densité du cerne de croissance comme un tout, ce qui permet de produire des 
séries dendrochronologiques selon une échelle de temps annuelle (Fritts, 1976). Dans plu-
sieurs études récentes, les caractéristiques anatomiques des cernes de croissance ont été 
utilisées comme séries temporelles pour extraire des signaux climatiques ou des informa-
tions écophysiologiques, tant chez les conifères (Wang, Payette et Bégin, 2002; Kirdyanov 
et al., 2003; Panyushkina et al., 2003) que chez les arbres caducifoliés (Fonti et García-
González, 2004; Fonti, Solomonoff et García-González, 2007). Ce genre d’étude permet de 
sélectionner une partie du cerne de croissance, par exemple les premiers vaisseaux formés 
au printemps (Fonti et García-González, 2008), augmentant ainsi la résolution temporelle. 
Une échelle plus fine que l’échelle annuelle est nécessaire pour comprendre la dynamique 
et les mécanismes de formation du cerne de croissance, le moment de la production et de 
la différenciation des cellules du xylème, ainsi que les effets du climat ou des facteurs phy-
siologiques influençant la croissance radiale (Eckstein, 2004; Rossi et Deslauriers, 2007).

Pour les analyses du développement intraannuel des cernes de croissance, on sub-
divise la saison de croissance en de courtes périodes et les mesures sont prises selon des 
intervalles pouvant varier en fonction de la méthode retenue. Les méthodes d’étude de la 
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formation du cerne de croissance se divisent en deux groupes en fonction du type de mesu-
res effectuées (Tableau I) : (i) des mesures anatomiques portant sur des microéchantillons 
extraits périodiquement ou sur l’analyse de cicatrices laissées par des blessures périodiques 
au cambium (procédé appelé pinning) et (ii) des mesures externes directes de l’accroisse-
ment du tronc à l’aide de dendromètres. Dans le cas des mesures anatomiques, des cou-
pes minces obtenues à l’aide de microéchantillons de bois sont colorées pour analyser les 
cellules du xylème. Quant aux mesures directes obtenues à l’aide de dendromètres, un 
instrument est placé à l’extérieur de l’écorce afin de mesurer les variations du diamètre 
ou de la circonférence du tronc au fil de la saison de croissance. Comme les informations 
obtenues diffèrent selon les techniques utilisées, le choix de la technique dépend largement 
des objectifs de l’étude (Tableau I).

Les données sur la dynamique de croissance durant la formation du bois permettent 
d’aborder des questions fondamentales d’écologie et de physiologie végétale. Ces ques-
tions ont trait à la phénologie de l’activité cambiale ou encore aux variations de la xylo-
genèse en fonction des facteurs internes (génétique, âge, taille, etc.) ou externes (facteurs 
environnementaux : climat, inondation, prédation, etc.).

Historique des techniques de mesure

Les méristèmes cambiaux et leurs dérivés ont été des sujets de recherche de la part des 
anatomistes, des physiologistes et des écologistes depuis plus d’un siècle. On peut consul-
ter à cet égard l’historique de Knudson (1913). Les premières observations histologiques 
sur la durée de la croissance secondaire et sur la formation du bois ont été effectuées au 
microscope optique. Au début du 20e siècle, on effectuait aussi des mesures périodiques du 
diamètre du tronc des arbres durant la saison de croissance, à l’aide d’un vernier (Buckhout, 
1907), une technique remplacée par les dendromètres manuels et, plus récemment, par les 
dendromètres automatiques. Les premières analyses intraannuelles étaient aussi basées sur 
une division du cerne de croissance en bois initial et en bois final (Mork, 1928). Au cours 
des années 1950 et 1960, de nouvelles méthodes ont été développées. Des dendrographes 
ont été construits dans le but de mesurer en continu la croissance radiale (Fritts et Fritts, 
1955), ce qui a permis d’obtenir une description des variations diurnes du tronc des arbres 
(Kozlowski et Winget, 1964). À la même époque, Wolter (1968) mettait au point le procédé 
du pinning (voir la revue de Seo, Eckstein et Schmitt, 2007) qui consiste à « blesser » le 
cambium avec une aiguille fine dans le but de le marquer à répétition durant la croissance, 

Tableau I . Informations obtenues à l’aide des diverses méthodes d’analyse de la croissance 
intraannuelle.

	 Dendromètres	 Observations anatomiques

	 Manuel	 Automatique	 Microéchantillonnage	 Pinning

Croissance intraannuelle	 ü	 ü	 ü	 ü
Mesures en continu		  ü		

Production de cellules			   ü	 ü
Phénologie du cambium  
et du xylème			   ü	

Durée de la xylogenèse			   ü	 ü
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une technique ensuite utilisée dans plusieurs travaux (Nobuchi, Ogata et Siripatanadilok, 
1995; Dünisch et Morais, 2002; Schmitt, Jalkanen et Eckstein, 2004). Au cours des années 
1970, les études ont davantage porté sur la formation du bois en relation avec des facteurs 
environnementaux (Wodzicki, 1971; Denne, 1971; 1974; 1976; Denne et Smith, 1971). 
Une attention particulière a aussi été portée aux structures anatomiques des cernes de 
croissance (Eckstein, Frisse et Quiehl, 1977) et au développement des trachéidogrammes 
(Vaganov, 1990). Ces derniers montrent la variation de la dimension des cellules au sein 
d’un cerne de croissance, ce qui a permis d’aborder l’étude des cernes à l’échelle cellu-
laire. Certaines études récentes sur les caractéristiques anatomiques du bois, en particulier 
chez les arbres caducifoliés (Fonti et García-González, 2004; Fonti, Solomonoff et García- 
González, 2007; Fonti et García-González, 2008), ciblent une section précise du cerne. 
Elles relèvent de l’anatomie quantitative du bois.

Au cours des dernières décennies, l’importance écologique et économique des éco-
systèmes forestiers a donné un nouvel élan aux études sur le cambium et la xylogenèse à 
des résolutions temporelles plus fines que la durée d’une saison de croissance (Wimmer, 
Downes et Evans, 2002; Downes, Wimmer et Evans, 2004). Les analyses intraannuelles 
de la formation du cerne de croissance couvrent maintenant la phénologie de la formation 
du xylème (Deslauriers, Morin et Bégin, 2003; Mäkinen, Nöjd et Saranpää, 2003; Rossi, 
Deslauriers et Morin, 2003; Schmitt, Jalkanen et Eckstein, 2004; Deslauriers et al., 2008; 
Seo et al., 2008; Rossi et al., 2009b), certains travaux se concentrant sur des évènements 
précis comme le début (Oribe et al., 2001; Gričar et al., 2006) ou la fin de la formation 
des trachéides (Gindl, Grabner et Wimmer, 2000; Gričar et al., 2005). Les relations entre 
la xylogenèse (Antonova et Stasova, 1996; Deslauriers et Morin, 2005; Rossi et al., 2006; 
Rossi et al., 2007; Rossi et al., 2008b) ou les variations radiales du tronc (Downes, Beadle 
et Worledge, 1999; Deslauriers et al., 2003; Bouriaud et al., 2005; Zweifel et al., 2006; 
Deslauriers et al., 2007; Turcotte et al., 2009) et les facteurs environnementaux ont aussi 
été le sujet de plusieurs études.

Dans ce chapitre, nous présentons les principales méthodes d’analyse intraannuelle 
de la formation du cerne de croissance et de traitement des données ainsi que quelques 
exemples d’application. Deux méthodes seront décrites en détail, à savoir les mesures ana-
tomiques portant sur des microéchantillons et les mesures de la variation radiale du tronc 
à l’aide de dendromètres automatiques. Ces méthodes d’analyse ainsi que les instruments 
permettant d’obtenir des patrons de la croissance intraannuelle seront décrits chez les coni-
fères et les feuillus. Nous montrerons ensuite, à l’aide d’un exemple, les liens entre les 
analyses intraannuelles de la croissance et la dendrochronologie. Enfin, les avantages et les 
inconvénients de chacune des méthodes seront présentés. En conclusion, nous élaborerons 
sur les perspectives que nous entrevoyons pour ce type d’analyse.

Analyses anatomiques à l’aide de microéchantillons

L’analyse de la croissance intraannuelle effectuée à l’aide de microéchantillons consiste en 
la récolte et l’analyse au microscope de petits échantillons de bois recueillis périodique-
ment, idéalement à une fréquence de 1 à 2 semaines. Les analyses anatomiques peuvent 
être effectuées en comptant le nombre de cellules formées (Wodzicki, 1971; Antonova et 
Stasova, 1996; Deslauriers, Morin et Bégin, 2003; Rossi et  al., 2009a) ou en mesurant 
la largeur du xylème en développement (Marion, Gričar et Oven, 2007; Seo, Eckstein et 
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Schmitt, 2007; Seo et al., 2008; Deslauriers et al., 2009). La cellule étant l’élément de base 
permettant d’effectuer des mesures quantitatives sur la croissance, le dénombrement des 
cellules le long de plusieurs files radiales fournit d’importantes informations sur l’activité 
cambiale (Savidge, 2000). Le dénombrement des cellules cambiales, des cellules en 
développement et des cellules matures, à différents moments durant la saison de crois-
sance, reflète la formation du cerne de croissance, car l’activité cambiale est variable. Le 
dénombrement des cellules a souvent été utilisé chez les conifères, mais moins chez les 
arbres caducifoliés en raison de la présence de fibres et de vaisseaux (Marion, Gričar et 
Oven, 2007; van der Werf, Sass-Klassen et Mohren, 2007). Chez ces derniers, le dénom-
brement des cellules peut être remplacé efficacement par une mesure radiale des différentes 
zones de développement du xylème (Deslauriers et al., 2009).

Instruments et mesures

Prélèvements périodiques

Le prélèvement périodique de petits échantillons de bois permet l’étude du développe-
ment du cerne de croissance (Bäucker, Bues et Voegl, 1998; Camarero, Guerrero-Campo 
et Gutiérrez, 1998; Horacek, Slezingerova et Gandelova, 1999; Deslauriers, Morin et 
Bégin, 2003; Jones, Tardif et Westwood, 2004; Rossi et al., 2009b). Afin d’éviter de blesser 
davantage le tronc des arbres lors de l’échantillonnage, de petits échantillons de bois sous 
forme de blocs (Gričar et al., 2005), de carottes ou microcarottes (Forster, Schweingruber 
et Denneler, 2000) sont extraits de façon répétitive. Ces microéchantillons contiennent la 
partie morte de l’écorce en plus du phloème, du cambium, du xylème en développement 
et du xylème mature. L’échantillonnage des microcarottes se fait en utilisant un outil muni 
d’un petit cylindre affûté que l’on enfonce de quelques millimètres dans le tronc de l’arbre 
à l’aide d’un marteau, pour ensuite extraire l’échantillon. À cause de la petite taille des 
échantillons (1,5 mm × 20 mm, par exemple), la qualité des sections anatomiques sera 
directement liée à la forme et aux qualités tranchantes du cylindre (Rossi, Anfodillo et 
Menardi, 2006). Des instruments spécifiques servant à prélever des microcarottes ont été 
développés. Ils sont connus sous les appellations de microcarotteuse increment puncher 
(WSL, Birmensdorf, Suisse, Figure 1a) (Forster, Schweingruber et Denneler, 2000) et de 
microcarotteuse Trephor (Vitzani, Perarolo di Cadiro, Italie, Figure 1b) (Rossi, Anfodillo et 
Menardi, 2006). D’autres instruments non conçus pour l’échantillonnage de microcarottes, 
comme des aiguilles d’aspiration à usage médical, sont aussi fréquemment utilisés 
(Figure  1c,d) (Deslauriers, Morin  et Bégin, 2003; Mäkinen, Nöjd et Saranpää, 2003; 
Deslauriers et al., 2008). Une fois récoltées, les microcarottes (Figure 1e) sont placées dans 
de petits contenants cylindriques (semblables à des tubes de microcentrifugation) remplis 
d’une solution d’eau et d’éthanol 1:1 (Figure 1f).

Blessures causées lors de l’échantillonnage

L’extraction répétée des échantillons de bois, bien que de petite taille, cause des blessures 
aux tissus ligneux se traduisant par la formation de nécroses de quelques millimètres à 
plusieurs centimètres de largeur. Ces nécroses sont dues à la réaction de défense et de pro-
tection de la plante en réponse aux dommages infligés, qui isole la zone affectée à la suite 
de l’activation de processus métaboliques (Blanchette, 1992). Les effets d’un échantillon-
nage répété sur le tronc des arbres ont été étudiés en détail par Wodzicki et Zajaczkowski 
(1970), ainsi que par Forster, Schweingruber et Denneler (2000). Ces derniers ont montré 


