
de fond) produisent plus d’ionisation que les particules
de matière noire : en effet, elles ionisent la matière du
détecteur lors de leur passage, puis lorsqu’elles mettent
en mouvement le noyau qu’elles percutent (alors qu’un
neutralino n’ionise le détecteur qu’indirectement, en inter-
agissant avec un noyau). Ainsi, Edelweiss combine cette
mesure d’ionisation à la méthode cryogénique, ce qui,
permet dès à présent d’éliminer 99,9 pour cent du bruit
de fond et de distinguer un simple photon gamma
d’une particule de matière noire.

Pour le moment, aucune particule de matière noire n’a
été observée. Il y a deux ans, les chercheurs du DAMA ont
signalé la possible détection d’une particule 60 fois plus
massive que le proton, mais le CDMS n’a pu la découvrir et
les premières mesures d’Edelweiss indiquent avec un très
haut niveau de confiance que cette particule n’existe pas
(du moins, si elle existait, elle n’entrerait pas dans le cadre
de la supersymétrie, ce que l’on considère comme très impro-
bable). Toutefois, nous ne devrions pas attendre très long-
temps avant que les prochaines générations de détecteurs
ne tranchent la question et ne concluent à la présence ou à
l’absence de neutralinos dans notre environnement. En effet,
de nouveaux détecteurs seront bientôt mis en service au
CDMS, et Edelweiss devrait voir sa sensibilité multipliée
par 100 dans les prochaines années. L’ensemble de ces
instruments permettra de couvrir l’essentiel du domaine
théorique à l’intérieur duquel les physiciens des parti-
cules prédisent l’existence du neutralino (voir la figure 7).

Et si les détecteurs ne trouvent rien ? Il faudra en
conclure que la supersymétrie ne permet pas de régler
le problème de la matière noire et que la nature a prévu
autre chose. Les théoriciens devront envisager d’autres

voies, même si cela leur répugne. Au contraire, si nous
trouvons le neutralino, cela serait l’une des plus grandes
découvertes du XXIe siècle. La découverte de ce qui consti-
tue un tiers de la masse de l’Univers (c’est-à-dire presque
tout, sauf l’énergie sombre) serait une révélation specta-
culaire qui aurait de multiples conséquences. Si les détec-
teurs peuvent repérer les particules de matière noire, les
accélérateurs de particules, tel le grand collisionneur
hadronique du CERN (le LHC), pourraient peut-être
créer ces particules, c’est-à-dire fabriquer de la matière
noire dans des conditions expérimentales contrôlées !
La confirmation de la supersymétrie impliquerait, par
ailleurs, l’existence d’un grand nombre de particules nou-
velles attendant d’être dévoilées et conforterait la théo-
rie des supercordes d’où les physiciens ont tiré l’idée de
supersymétrie. Finalement, le plus grand des mystères
de l’astronomie moderne n’en serait plus un.
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7. LA SENSIBILITÉ des détecteurs ne cesse de s’améliorer. Cette sen-
sibilité varie avec la masse de la particule recherchée : la plupart des
détecteurs ont une sensibilité maximale pour des particules ayant une
masse comprise entre 50 et 100 fois celle du proton. Au-delà de cette
masse, plus une particule est lourde, plus elle doit avoir une section
efficace (la probabilité d’interaction avec un noyau du détecteur, par

exemple) élevée pour pouvoir être décelée. On a représenté les courbes
de sensibilité de différents projets : ces projets CDMS, ZEPLIN et Edel-
weiss sont déjà susceptibles d’explorer une portion notable du domaine
(en mauve) où les théoriciens prédisent l’existence de particules
supersymétriques. Dans les années qui viennent, les différentes expé-
riences devraient couvrir presque tout cet éventail.
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LL’embolie des arbr’embolie des arbreses
PIERRE CRUIZIAT • HERVÉ COCHARD • THIERRY AMÉGLIO

Les mécanismes de transport de l’eau dans les arbres en font
des systèmes hydrauliques particulièrement bien adaptés à la sécheresse
et au froid. Cependant, quand de l’air réussit à se glisser dans leurs
« veines », la sève ne circule plus, et la survie de l’arbre est menacée.

E n 1880, le botaniste allemand Edward Strasburger
démontre en public que la montée de la sève est un
processus essentiellement physique qui ne doit rien
aux propriétés des cellules vivantes : pour les besoins

de la démonstration, il coupe un chêne centenaire et l’im-
merge dans une solution de picrate qui tue les cellules.
Pourtant, pendant des semaines, les feuilles restent
vertes et le niveau de la solution diminue. Si elle orientait
les recherches dans la bonne direction, cette expérience
spectaculaire n’expliquait pas comment la sève parvient
au faîte des arbres parfois à plus de 100 mètres dans le cas
des séquoias californiens, semblant « défier » les lois de
la physique. Cette sève, dite « brute » ou xylémienne, est
une solution très diluée, sauf pour certaines espèces vivant
en milieu salé ou désertique. Une autre sève, dont il ne sera
pas question ici, la sève élaborée, ou phloémienne, trans-
porte, sous pression, dans des cellules vivantes, les
sucres issus de la photosynthèse.

L’étude de l’« architecture hydraulique » des arbres – une
expression due à Martin Zimmermann, alors directeur du
Laboratoire d’études forestières de l’Université de Harvard
– a tout récemment livré le secret du transport de la sève brute.
La comparaison d’un arbre et de ses composants qui véhi-
culent l’eau des racines jusqu’aux feuilles avec un système
hydraulique doté d’un générateur d’énergie, d’un système
de contrôle, de réservoirs et de tuyaux a été féconde. Elle a
permis d’élucider de nombreuses propriétés des végétaux
vasculaires, notamment leurs capacités de résistance à la
sécheresse et au froid. Cette étude a aussi précisé les connais-
sances que l’on a de la physiologie des arbres et d’un phé-
nomène important pour leur croissance, voire pour leur survie :
les embolies, dues aux bulles d’air qui se forment dans les
éléments conducteurs de la sève et en perturbent la circula-
tion. Aujourd’hui, on sait quantifier les caractéristiques hydrau-
liques de différentes essences et on peut les comparer. Enfin,
ces études éclairent d’une façon nouvelle les relations entre
le climat et la croissance des arbres.

Nous examinerons l’anatomie du système vasculaire d’un
arbre et détaillerons les contraintes auxquelles il obéit pour
assurer le transport de la sève. Puis, nous décrirons les
mécanismes de l’embolie végétale, comment l’arbre y
résiste et les conséquences de l’état hydrique sur sa croissance.

Pour les plantes vasculaires, et notamment pour les
arbres, l’énergie nécessaire au transport de la sève brute

est fournie par le Soleil dont la chaleur vaporise l’eau liquide
qui arrive dans les feuilles. La vapeur d’eau s’échappe
par de petites ouvertures, nommées stomates, présentes
à la surface des feuilles (voir la figure 2). Cette transpiration
crée un gradient d’état de l’eau, on parle de potentiel
hydrique entre les feuilles et le sol (ce potentiel est voisin
du potentiel chimique créé par deux concentrations diffé-
rentes d’un composé présent dans deux compartiments
séparés par une membrane imperméable à ce composé).
Durant la transpiration, le transport de l’eau à travers l’arbre
est un processus passif constitué d’un flux en phase liquide
– du sol vers les feuilles – et d’un flux en phase gazeuse –
des feuilles vers l’atmosphère.

Dans les vaisseaux coule la sève

La transpiration foliaire dépend des conditions clima-
tiques et de l’ouverture des stomates, qui jouent ainsi le
rôle de régulateurs du système : par exemple, un fort enso-
leillement, une faible humidité de l’air et un vent sou-
tenu entraînent des transpirations notables quand les
stomates sont ouverts. Un arbre isolé transpire quelques
dizaines à quelques centaines de litres par jour. Les
réservoirs du « système hydraulique » de l’arbre ont un
rôle mineur vis-à-vis de la transpiration. Ils sont consti-
tués par les cellules vivantes du végétal, qui se déshy-
dratent ou se réhydratent en fonction des besoins.

Un arbre est un système de canalisations en série que
parcourent des colonnes d’eau continues, des racines
jusqu’aux feuilles. Par analogie, on compare le flux
d’eau à travers un arbre à un courant électrique le long
d’un circuit de résistances en série : dans chaque partie
du circuit (le tronc, une branche…), le flux transpiratoire
est quasiment égal à la différence de potentiel hydrique

© POUR LA SCIENCE - N° 305 MARS 2003

1. LES ÉLÉMENTS CONDUCTEURS du bois acheminent la sève brute
des racines aux feuilles. Ils sont de deux types, tous deux constitués
de cellules mortes. Les conifères sont principalement dotés de tra-
chéides (à gauche) : des cellules uniques, de quelques micromètres
de diamètre et quelques millimètres de longueur, reliées par des per-
forations nommées ponctuations. Le bois des arbres feuillus (à droite)
est composé de vaisseaux, c’est-à-dire d’empilements de plusieurs cel-
lules vides dont les parois transversales ont disparu (sauf celles de l’ex-
trémité des vaisseaux). Les vaisseaux mesurent entre 0,1 et
0,6 millimètre de diamètre et parfois plusieurs mètres de longueur.

Ke
nn

et
h 

R.
Du

dz
ik

, U
.S

. F
or

es
t S

er
vi

ce

cruiziat.xp_lma_10_02  12/02/03  12:27  Page 50 cla Maquettistes:cla(Celine Lapert):305:p050_056_cruiziat:



51© POUR LA SCIENCE - N° 305 MARS 2003

De
lp

hi
ne

 B
ai

lly

PONCTUATION

PONCTUATION

VAISSEAU

TRACHÉIDE

CONIFÈRES FEUILLUS

cruiziat.xp_lma_10_02  12/02/03  12:27  Page 51 cla Maquettistes:cla(Celine Lapert):305:p050_056_cruiziat:



divisée par la résistance de cette partie à l’écoulement de
la sève. La continuité des colonnes d’eau du sol jusqu’aux
feuilles et le petit volume des réservoirs ont pour consé-
quence que, dans des conditions normales, la transpira-
tion est égale à l’absorption racinaire.

Des racines aux stomates, la sève emprunte deux
types de voies : une voie cellulaire, ou extra-vasculaire, et
une voie vasculaire. À l’entrée, dans les racines, et à la
sortie, dans les feuilles, la sève traverse des cellules vivantes,
c’est la voie extra-vasculaire. Entre les deux, sur la quasi-
totalité du trajet dans la plante, l’eau emprunte la voie
vasculaire, formée d’un réseau de petits tuyaux qui par-
courent tous les organes du végétal.

Ce réseau d’irrigation est constitué de deux types d’élé-
ments (voir la figure 1) : les vaisseaux, formés de plusieurs
cellules mortes aux parois rigides, et les trachéides, consti-
tués d’une seule de ces cellules. Dans ces deux types
d’éléments, les cellules ont subi d’importantes transfor-
mations : elles ont été vidées de leur contenu et ont perdu
leurs parois transversales à l’exception de celles des extré-
mités des vaisseaux. Par ailleurs, les parois longitudinales
sont recouvertes de lignine, un revêtement imperméable,
sauf en certains points, nommés ponctuations, où passe
l’eau. Les cellules végétales sont d’ordinaire enveloppées
de deux parois : l’une, dite primaire, est mince, élastique,
l’autre, dite secondaire, est épaisse, rigide et riche en cel-
lulose. Les ponctuations (voir la figure 3) forment de
minuscules plages de la paroi primaire, parsemées de pores
d’une dimension inférieure à un dixième de micromètre.

Les trachéides n’ont que quelques micromètres de dia-
mètre et quelques millimètres de longueur : elles sont
caractéristiques du bois des conifères. En revanche, les
vaisseaux mesurent entre 0,1 et 0,6 millimètre de diamètre,
et de quelques centimètres à plusieurs mètres de longueur !
Ils sont visibles à l’œil nu dans le bois des feuillus (voir la
figure 4). Dans les feuilles, l’extrémité des vaisseaux est
enveloppée dans un manchon de cellules que l’eau tra-
verse avant de s’évaporer dans les espaces intercellulaires
et de rejoindre l’atmosphère par les stomates.

Des pressions négatives

Puisque la sève est tirée vers le haut par l’action de l’éva-
poration de l’eau au niveau des feuilles, elle est sous ten-
sion, c’est-à-dire que sa pression est inférieure à la pression
atmosphérique, voire négative. Comment est-ce possible ?
Grâce à la capillarité (voir l’encadré page 54), la sève est main-
tenue jusqu’à plusieurs dizaines de mètres de hauteur. Dans
de telles colonnes, les forces qui s’exercent sur l’eau sont la
pression atmosphérique et le poids. La tension qui main-
tient l’eau dans les éléments conducteurs est égale, approxi-
mativement, à la pression atmosphérique diminuée de la
pression exercée par une colonne d’eau dont la hauteur serait
celle de l’arbre. Or, la hauteur d’une colonne d’eau corres-
pondant à la pression atmosphérique est égale à dix mètres.
Aussi, dans la plupart des arbres, qui mesurent plus de
dix mètres, cette différence de pression – la tension de la
sève – est négative. Cet état de tension, nous le verrons, cause
parfois des phénomènes de cavitation, c’est-à-dire que la
colonne de sève se rompt et que des poches de gaz appa-
raissent par endroits ou sur toute la hauteur des vaisseaux,
produisant une embolie : la circulation de la sève est inter-
rompue ou, du moins, perturbée.
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3. LES PONCTUATIONS permettent le passage de la sève d’un élément
conducteur à un autre adjacent (a, celle d’un arbre feuillu ; b, celle
d’un conifère. Les schémas sont des coupes transversales). Elles
résultent de modifications de la paroi des cellules végétales. Cette paroi
est d’ordinaire constituée d’une paroi primaire (en noir) et d’une paroi
secondaire (en marron), riche en lignine. Dans les ponctuations, la paroi
secondaire est éliminée et seule reste la paroi primaire perforée.
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Pour mener à bien sa fonction, le système hydraulique
d’un arbre est doté de trois grandes propriétés : l’intégra-
tion, la compartimentation et la redondance. L’intégration
signifie que le système vasculaire d’un arbre forme un réseau
unique, dans lequel chaque racine est connectée à toutes
les branches et non à une seule. Une expérience convain-
cante consiste à placer une partie des racines d’un jeune
arbre, déterré avec précaution, dans un récipient contenant
de l’eau, les autres étant laissées à l’air : dans de telles condi-
tions, l’ensemble du feuillage est alimenté.

La deuxième propriété est l’inverse de la précédente,
mais à une autre échelle : il s’agit de la compartimenta-
tion. En effet, le système conducteur d’un arbre est consti-
tué de centaines de milliers, voire de millions d’éléments,
les trachéides ou les vaisseaux. Chacun est une unité de
conduction, en communication avec les autres par les ponc-
tuations. Grâce à cette compartimentation, en cas d’em-
bolie, l’air reste confiné à un ou quelques éléments. Une
telle propriété est le nécessaire complément de la précé-
dente, car ainsi, le système vasculaire fonctionne sous
les deux contraintes auxquelles il est confronté : laisser
passer l’eau, mais pas l’air.

Un réseau de communication performant

La longueur des éléments conducteurs influe sur le transport
de la sève de deux façons opposées. Des vaisseaux longs et
larges favorisent la conduction en diminuant la résistance
qu’opposent les ponctuations au passage de l’eau d’un vais-
seau à l’autre. En revanche, en cas d’embolie, la conduction
est affaiblie. À l’inverse, pour un même trajet, les petits vais-
seaux offrent une résistance supérieure à l’écoulement de la
sève, mais une embolie a peu de conséquences, car la sève
continue à s’écouler dans les autres vaisseaux.

Enfin, la redondance signifie, d’une part, que dans
chaque axe d’un arbre, plusieurs colonnes d’éléments
conducteurs fonctionnent en parallèle et, d’autre part, que
le passage latéral de la sève entre ces colonnes est auto-
risé par les ponctuations. Cet agencement est une sorte de
protection passive, anatomique, contre les effets de l’em-
bolie, car la sève passe même quand un vaisseau de chaque
colonne contient une bulle d’air.

La conductivité hydraulique et la vulnérabilité à la
cavitation des différents axes d’un arbre sont deux
caractéristiques qui résultent de ces trois propriétés. La
conductivité hydraulique rend compte de l’aptitude d’un
axe à conduire la sève. Les botanistes savent la mesurer

depuis quelques années et ils construisent ainsi des cartes
hydrauliques des arbres (voir la figure 6) qui mettent en
évidence plusieurs propriétés. D’abord, on constate que
le diamètre des éléments conducteurs a une influence
notable. Selon la loi de Poiseuille, le flux varie avec la
puissance quatrième du diamètre du conduit : en d’autres
termes, sous une même différence de pression, le flux tra-
versant un élément conducteur de diamètre d est iden-
tique à celui parcourant 16 éléments de diamètre égal
à d/2 ou 256 éléments de diamètre égal à d/4. Selon le
type de bois, la vitesse de la sève varie et, pour assurer
une même transpiration, le nombre de vaisseaux requis
varie. Un vaisseau de chêne de trois mètres de longueur
et de 300 micromètres de diamètre est, théoriquement,
équivalent à 7 680 vaisseaux d’érable de 10 centimètres
de longueur et de 75 micromètres de diamètre ! Ainsi,
l’embolie ou l’obstruction fongique d’un vaisseau chez
le chêne a des conséquences plus graves que celles de plu-
sieurs dizaines de vaisseaux chez l’érable.

Par ailleurs, les cartes hydrauliques révèlent la répar-
tition de la résistance de l’ensemble du système vasculaire
dans les différentes parties de l’arbre : par exemple, sur des
branches jeunes, quelle que soit l’espèce, les feuilles
représentent plus de 60 pour cent de cette résistance. En
effet, c’est la partie extra-cellulaire du circuit de l’eau,
entre les vaisseaux et la surface d’évaporation, qui est la
principale résistance au passage de la sève.

À partir des valeurs de résistance hydraulique et de celle
des flux qui traversent les différentes parties de l’arbre, on
trace le profil des tensions, c’est-à-dire la variation de ce
paramètre en fonction de la distance à la base de l’arbre.
On observe que maintes espèces ont une hydraulique « en
balai » : plus les éléments sont jeunes (par ordre d’ancien-
neté, le tronc, les branches charpentières, les petites branches,
les rameaux, les tiges, nommées pétioles, des feuilles), plus
la variation de la tension par unité de longueur croît. On
en déduit que, pour un arbre donné, plus on se rapproche
des feuilles, plus la résistance au passage de la sève aug-
mente. Par ailleurs, le plus grand facteur de variation de
tension n’est pas la hauteur ni la distance au sol, mais plu-
tôt la résistance des rameaux feuillés, à l’extrémité du cir-
cuit de l’eau. Enfin, quand on procède, sur un frêne, à ces
mesures durant plusieurs années consécutives, les profils
de tension révèlent que non seulement la résistance abso-
lue des branches augmente à mesure qu’elles vieillissent,
mais surtout l’importance de cette résistance par rapport
à celle des feuilles ne cesse de s’accroître. En d’autres termes,
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4. LES ÉLÉMENTS CONDUCTEURS diffèrent selon le type d’arbre. Ceux des conifères sont de fines trachéides (a, un mélèze). Ceux des arbres
feuillus sont des vaisseaux. Selon qu’ils sont fins (b, un tulipier) ou larges (c, un chêne rouge), on parle de bois diffus ou de bois poreux.
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la résistance des branches, d’abord notablement infé-
rieure à celle des feuilles, devient, au fil des ans, supérieure.

L’embolie végétale

L’état de tension de la sève brute est physiquement instable
et entraîne parfois des phénomènes de cavitation, c’est-à-dire
l’apparition de bulles de gaz dans la phase liquide. Cette cavi-
tation emplit d’air une partie ou la totalité des vaisseaux, pro-
duisant ainsi une embolie qui perturbe, voire empêche le
transport de la sève. On avait envisagé l’existence de tels pro-
cessus dès la fin du XIXe siècle, mais ce n’est que depuis une
dizaine d’années que l’on comprend les mécanismes de l’em-
bolie végétale qui diffèrent selon les saisons et selon les essences.

L’explication physique de l’embolie estivale, dite hypo-
thèse du germe d’air, a été proposée en 1983 par M. Zim-
mermann, et a été depuis confirmée expérimentalement.
Durant l’été, lorsque le sol se dessèche, la tension de la sève
diminue notablement et atteint parfois – 40 × 105 pascals.
Parmi les nombreux vaisseaux d’une branche, certains, bles-
sés, âgés ou victimes d’insectes, sont emplis d’air. Ainsi,
quelques ponctuations de la paroi commune à deux vais-
seaux adjacents font office de barrière contre l’entrée d’air
d’un conduit vide vers un conduit plein de sève. Dans le
conduit vide, la pression est la pression atmosphérique,
dans l’autre, c’est la tension de la sève. Cette situation est
analogue à ce qui se passe dans un capillaire. La courbure
des ménisques dépend de la différence de pression de
part et d’autre de ces ménisques : plus cet écart augmente,
plus le rayon de courbure du ménisque diminue, jusqu’à
un point critique où ce rayon est inférieur à celui du plus
gros pore des ponctuations. Dès lors, le ménisque se rompt,
une bulle d’air et de vapeur d’eau s’introduit dans l’élé-
ment conducteur et l’envahit (voir la figure 5). La colonne
d’eau est rompue : c’est l’embolie.

Le paramètre déterminant est la différence de pres-
sion de part et d’autre du ménisque au niveau des pores
de la ponctuation. Aussi, on évalue l’influence de cette
embolie sur le transport de la sève en mesurant la conduc-
tivité hydraulique d’une partie de l’arbre placée dans
une chambre de pression : la pression de l’atmosphère
autour de l’axe étudié est augmentée par paliers, tandis
que la tension de la sève est constante ; la différence de
pression de part et d’autre augmente. On obtient de la sorte
une courbe de vulnérabilité qui exprime la perte de conduc-
tivité en fonction de l’écart entre la pression atmosphé-
rique et la tension de la sève. Cette courbe est une propriété
du tissu conducteur qui ne varie pas à court terme.

L’embolie dite hivernale est un phénomène annuel, qui
touche la plupart des espèces d’arbres feuillus des régions
tempérées. L’embolie automnale, hivernale ou printanière est
plus fréquente que l’embolie estivale et résulte de l’alternance
de gel et de dégel quand l’arbre est dépourvu de feuilles.
Quand la sève gèle (à des températures un peu inférieures à
0 °C), les gaz dissous qu’elle contient sont expulsés, car ils
sont très peu solubles dans la glace. Au moment du dégel,
ces bulles, soit se dissolvent à nouveau dans la sève, soit
obstruent un vaisseau. Plus les bulles d’air sont volumineuses,
moins elles se dissolvent. À la différence de l’embolie estivale
qui dépend du diamètre des pores des ponctuations, l’em-
bolie hivernale est influencée par le diamètre des éléments
conducteurs : plus ils sont larges, plus les bulles qui s’y for-
ment au hasard ont des chances d’être volumineuses et plus
l’embolie est probable. Ainsi, les conifères, dotés surtout de
fines trachéides, résistent mieux à cette embolie, et sont bien
adaptés aux hautes latitudes et altitudes.

Le suivi de l’embolie, mesurée par la perte relative de
conductivité dans les axes d’un arbre, montre qu’elle varie
durant l’année, différemment selon les espèces. Ainsi,
pour les chênes et pour les hêtres, pendant un été sans
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L orsque l’on plonge l’extrémité inférieure
de trois capillaires en verre de diamètres

différents dans un récipient d’eau, on observe
quatre propriétés. Premièrement, le niveau
de l’eau dans chaque capillaire est supérieur
à celui de l’eau dans le récipient. Deuxième-
ment, plus le capillaire est fin, plus le niveau
de l’eau, à l’intérieur, est élevé. Troisième-
ment, le rayon de courbure du ménisque est
d’autant plus petit que la hauteur d’eau dans
le capillaire est élevée. Seul le rayon du
capillaire au niveau du ménisque importe.

En 1718, à partir de telles observations,
le médecin et physicien britannique James
Jurin (1684-1750) a établi la loi qui porte
son nom et qui donne la relation entre la
hauteur maximale d’eau dans un capillaire
et le rayon de ce dernier. Sous forme sim-
plifiée et pour un matériau mouillant, elle
stipule que le produit du diamètre du
ménisque (en micromètres) par la hauteur
d’eau maximale (en mètres) est égal à 30.

Par exemple, la hauteur d’eau maximale
dans un capillaire de 0,1 millimètre de dia-
mètre est égale à 30/100, soit 0,3 mètre
ou 30 centimètres. Lorsque l’on tente de
faire monter encore le ménisque, le capil-
laire se vide d’un seul coup.

Le diamètre du plus petit des vaisseaux
d’un arbre mesure cinq micromètres : la loi
indique que la hauteur maximale est de six
mètres. On est loin des hauteurs que peu-
vent atteindre les arbres ! En réalité, dans les
feuilles, le sommet des colonnes d’eau
n’est pas dans les vaisseaux, mais au niveau
des parois des cellules qui entourent l’ex-
trémité des vaisseaux. Là, le diamètre à
prendre en compte est de 15 nanomètres,
aussi les colonnes d’eau peuvent atteindre,
en théorie, 200 mètres de hauteur !

Enfin, quatrièmement, la pression dans
ces capillaires est inférieure à la pression
atmosphérique. Avec un capillaire de un micro-
mètre de rayon, la hauteur d’eau maximale
est environ égale à 30 mètres. Puisque la hau-
teur d’eau qui correspond à la pression atmo-
sphérique est d’environ dix mètres, au-dessus
de cette limite, la tension de l’eau (la diffé-
rence entre la pression atmosphérique et le
poids de la colonne d’eau) est négative.

L’ascension de la sève expliquée par la capillarité
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canicule, le taux d’embolie dans les pousses de l’année est
faible, alors qu’il est plus élevé dans les pousses des
années antérieures. Lors d’une forte sécheresse durable,
l’embolie vasculaire s’installe progressivement et reste impor-
tante. Enfin, dès les premiers gels d’automne, l’embolie
hivernale se développe de façon spectaculaire, notamment
dans les pétioles entraînant rapidement la mort des feuilles.
Ainsi, les années à été sec et à hiver froid sont éprouvantes
pour les vaisseaux. Dans ces conditions, comment l’appa-
reil vasculaire continue-t-il d’assurer ses fonctions ?

La réparation de l’embolie

Des études ont montré qu’une augmentation de la pres-
sion de la sève est indispensable à la résorption de l’em-
bolie, car l’augmentation de la pression favorise la
dissolution des bulles. Une telle augmentation n’est pos-
sible qu’en l’absence des feuilles, quand la sève n’est pas
tirée par le haut. L’origine de la mise sous pression de la
sève dépend de la saison : au printemps et en automne,
elle résulte de la pression racinaire, née de la différence
de pression osmotique entre la solution du sol, peu concen-
trée, et celle de la sève brute qui ne l’est plus (l’eau est atti-
rée vers le compartiment où la concentration en éléments
non diffusibles est élevée). En l’absence de transpiration,
un flux d’eau du sol vers les racines repousse l’eau dans
l’appareil vasculaire, jusqu’aux branches (la pression est
de l’ordre de quelques bars).

En hiver, le phénomène, étudié depuis une dizaine d’an-
nées sur le noyer, est tout autre. Dans cette essence, la
sève des branches est en alternance sous pression ou sous
tension, selon la température de l’air : lorsqu’elle est
supérieure à 5 °C, la sève est sous tension ; quand elle est
inférieure, la sève est sous pression. Cette pression hiver-
nale résulte de l’hydrolyse des réserves d’amidon des
branches en sucres solubles. Ces derniers passent dans la
sève brute et créent un appel d’eau des tissus voisins vers
les vaisseaux où la sève est alors mise sous pression, entraî-
nant une dissolution au moins partielle de l’air des vais-
seaux embolisés (voir la figure 7). Ainsi, chez le noyer, en
l’absence de feuilles, la sève est le plus souvent sous une
pression due soit à la poussée racinaire, soit à l’hydrolyse
de l’amidon des branches.

À l’inverse de l’embolie hivernale, l’embolie estivale
n’est généralement pas résorbée. Quand la transpiration
augmente, la tension dans les vaisseaux diminue. Lorsque
cette augmentation est trop intense, la tension atteint le
seuil de la cavitation. La perte de conduction, c’est-à-dire
l’augmentation de résistance à la propagation de la sève,
qui en résulte impose à la tension de diminuer encore
pour maintenir la même transpiration : la cavitation s’em-
balle jusqu’à une embolie générale et donc, la mort de
l’arbre ! Cependant, les arbres sont dotés de mécanismes
qui empêchent ce scénario catastrophique : ils maintien-
nent la tension à des valeurs inférieures à celle du seuil de
la cavitation. On a montré récemment que le seuil de ten-
sion pour lequel les stomates se ferment (la transpiration
diminue) est relié au seuil de tension où commence la
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5. L’EMBOLIE ESTIVALE résulte de la différence de pression entre l’air
d’un vaisseau vide et la sève d’un vaisseau adjacent (a). Plus cet
écart augmente, plus le rayon de courbure du ménisque au niveau des
pores croît (b). Quand il est supérieur à celui du plus grand pore de la
ponctuation (c), le ménisque se rompt et l’air envahit le vaisseau (d).

d

∆P

L
FLUX

Kh = FLUX x L
∆P

6. LA CONDUCTIVITÉ HYDRAULIQUE Kh (à gauche) est une caracté-
ristique des différents axes d’un arbre (tronc, branche…). Elle se mesure
à l’aide d’un dispositif où l’on détermine le flux d’eau (en masse par
unité de temps) passant par une partie d’un axe de longueur L selon

une pression ∆P (le poids de la colonne d’eau). Grâce à cette
méthode, on trace le profil des tensions d’un arbre (à droite) qui révèle
que plus ses axes sont jeunes, plus leur résistance au passage de la
sève est grande (la chute de tension par unité de hauteur s’accroît).
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cavitation. Ainsi, les stomates sont les garants de l’intégrité
de l’appareil vasculaire des arbres.

Les courbes de vulnérabilité indiquent les gammes de
tensions pour lesquelles les échanges gazeux sont assurés.
Aujourd’hui, on dispose de telles courbes pour plusieurs
dizaines d’espèces et on constate des disparités en fonction
des zones d’habitat de ces essences. Certaines sont très vul-
nérables, tels les peupliers, les saules et les noyers, avec des
seuils de cavitation compris entre 0 et – 20 × 105 pascals.
D’autres sont résistantes, tels les chênes méditerranéens,
les cèdres et un pin corse, avec des seuils de cavitation
inférieurs à – 40 × 105 pascals. Entre les deux, on trouve
un grand nombre d’espèces vivant en régions tempérées,
tels le hêtre, le frêne et des conifères, tel le pin sylvestre.

De l’importance de l’architecture

Par ailleurs, la vulnérabilité varie selon les différents axes
d’un même arbre, en fonction de leur diamètre ou de leur
nature. Enfin, une autre source de sensibilité à l’embolie est
liée aux conditions de croissance : chez le hêtre, les branches
qui se développent à la lumière sont notablement moins
vulnérables que celles qui poussent à l’ombre, sans doute
parce que leurs vaisseaux sont soit plus nombreux, soit plus
larges, soit plus longs ; chez le frêne, la sensibilité des pétioles
varie selon leur position dans le houppier (le sommet de
l’arbre) ou selon l’âge des branches.

La croissance du diamètre participe également au
contrôle de l’embolie (voir la figure 7). À chaque prin-
temps, un tissu périphérique, nommé cambium, ajoute un
cerne et, par conséquent, de nouveaux vaisseaux alimen-
tant les pousses de l’année. Chez les espèces qui ne répa-
rent pas l’embolie estivale, cette croissance n’est efficace
que lorsqu’elle a lieu avant le débourrement, c’est-à-dire

l’éclosion des bourgeons. Dans ces conditions, les nouvelles
feuilles sont correctement alimentées une fois la période de
gel révolue. Les conduits embolisés le restent et sont par-
fois envahis par des thylles, des excroissances cellulaires
des vaisseaux qui les bouchent définitivement.

L’étude de l’architecture hydraulique a aussi mis en
évidence les relations entre l’état hydrique d’un arbre,
mesuré par la tension de la sève brute, et sa croissance.
L’enjeu est d’importance, car il concerne le détermi-
nisme de la ramification et donc l’acquisition de la forme
de la partie aérienne de l’arbre. Le fonctionnement phy-
siologique des plantes vasculaires est perturbé dès que
l’état hydrique diminue de plus de 15 à 25 pour cent de
sa valeur optimale : bien plus que la photosynthèse, c’est
la croissance, c’est-à-dire l’augmentation des dimen-
sions d’un organe, qui est sensible au dessèchement.

Chez le hêtre, on a montré que plus la résistance des élé-
ments conducteurs qui alimentent les bourgeons est faible (la
conductivité est grande), plus le nombre d’ébauches foliaires
dans les bourgeons est élevé. Les variations de la résistance
hydraulique résultent des différences de diamètre des vais-
seaux et de leur nombre. Or, chez le hêtre, le nombre d’ébauches
dans le bourgeon détermine non seulement le nombre de
feuilles de la pousse, mais également sa morphologie : lors-
qu’il y a moins de quatre ébauches, la pousse est courte et ne
se ramifie pas l’année suivante ; quand il y a plus de quatre
ébauches, la pousse est longue et se ramifie. Au cours d’une
année, la mise en place des ébauches foliaires est fonction
du diamètre des pousses : plus il est grand, plus il y a
d’ébauches. L’année suivante, la croissance en longueur et
la ramification des pousses dépendent du nombre d’ébauches.
Ainsi, en partie grâce à ses effets sur l’appareil vasculaire
alimentant les bourgeons, les pousses et le nombre de feuilles
mises en place une année dépendent des conditions de
croissance de l’année précédente.

Les arbres ont une architecture hydraulique fondée sur
deux propriétés de l’appareil conducteur : d’une part, sa
vulnérabilité à l’embolie et sa conductivité hydraulique, d’autre
part, la répartition de ces conductivités dans l’arbre. Leur
étude a élucidé nombre de mécanismes, jusqu’alors incon-
nus, grâce auxquels on comprendra mieux l’évolution des
caractéristiques au cours du vieillissement des arbres.
Enfin, les botanistes mesurent désormais l’importance des
périodes automnale et hivernale pendant lesquelles les arbres
n’ont pas de feuilles et, par conséquent, ne transpirent pas.
Bien qu’il ne se passe rien de visible, les nombreuses relations
entre l’état de l’eau dans le système vasculaire, la physiolo-
gie et le développement de l’arbre font de cette période une
étape clef indispensable au bon développement de la végé-
tation quand la belle saison est venue.
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7. L’EMBOLIE HIVERNALE résulte de la succession de périodes de gel
et de dégel qui rendent des vaisseaux fonctionnels (a, en bleu) impropres
au passage de la sève (b, en rose). Elle se résorbe de deux façons
selon les essences. Chez le hêtre et le noyer, la sève est mise sous
pression soit grâce à l’hydrolyse de l’amidon des branches, soit grâce
à la poussée racinaire : les bulles se résorbent (c, le nombre de vais-
seaux fonctionnels a augmenté) peu à peu avant la croissance d’un
nouveau cerne (d) qui peut se former après l’apparition des feuilles. En
revanche, chez le chêne, il n’y a pas de résorption de l’embolie, aussi,
c’est surtout la croissance qui permet d’alimenter les nouvelles pousses.
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L a physique quantique s’est révélée indispensable non
seulement pour comprendre les phénomènes ato-
miques ou subatomiques, mais aussi pour expliquer
nombre de phénomènes macroscopiques, tels le

ferromagnétisme, la supraconductivité ou l’effet Hall
quantique. Tous ces phénomènes résultent d’une com-
binaison entre, d’une part, les interactions électriques des
électrons et des ions chargés qui constituent les solides,
et, d’autre part, des effets purement quantiques irréduc-
tibles à une description classique.

La description complète d’un objet sur la base de ces
interactions est, a priori, inenvisageable, car le nombre de
particules dans un échantillon macroscopique est gigan-
tesque (de l’ordre de 1023) et, même si les équations de
base qui régissent le système étudié sont bien connues, le
temps nécessaire pour les résoudre sur un ordinateur excède
de plusieurs ordres de grandeur l’âge de l’Univers. Lorsque
la mécanique quantique s’en mêle, la complexité du pro-
blème est encore augmentée par l’impossibilité de connaître
en même temps la vitesse et la position de chaque parti-
cule (principe d’indétermination de Heisenberg). Enfin, le
comportement collectif d’un très grand nombre d’électrons
donne lieu, comme nous allons le voir, à des phénomènes
radicalement nouveaux, qui ne peuvent être déduits de
l’étude d’un petit nombre de particules en interaction.

Heureusement, une description aussi complète n’est géné-
ralement pas nécessaire pour connaître les propriétés d’un
corps à l’équilibre thermodynamique. Ainsi, à la fin du
XIXe siècle, Ludwig Boltzmann décrivit de façon satisfaisante
la physique des gaz parfaits ou dilués en introduisant l’usage
des probabilités en physique, notamment pour décrire la
position et la vitesse des particules. Par la suite, cette approche
statistique a été généralisée par Josiah Gibbs qui exprima,
pour un corps à la température T, la probabilité d’occupa-
tion de la configuration d’énergie E (proportionnelle à exp
(E/kT) où k est une constante) sous une forme aisément trans-
posable à la mécanique quantique. En physique des solides,
il existe une simplification supplémentaire due au fait que
l’on étudie des systèmes à basse température, et par consé-
quent, que l’on peut se contenter de considérer leur état
fondamental (l’état de plus basse énergie) et les premiers
états excités au-dessus du fondamental.

Comme nous le verrons, il résulte de ces méthodes que
le comportement des électrons dans un conducteur de dimen-
sion égale à deux ou trois est très différent de celui des
électrons contraints à se déplacer le long d’une direction
unique. Au cours des dernières années les chimistes ont su
synthétiser des matériaux constitués d’un petit nombre de
chaînes d’atomes reliées par des ponts, les échelles, qui
permettaient, pensaient les théoriciens, d’appréhender la
structure des conducteurs bi ou tridimensionnels en par-
tant de la limite unidimensionnelle qu’ils comprenaient bien.
Or, de façon tout à fait inattendue, ces échelles quantiques
se sont révélées dotées de propriétés très originales.

Gaz et liquides d’électrons

Dans un échantillon solide, les électrons se comportent
comme un gaz ou une « mer » de particules chargées dont
la structure détermine les propriétés de conduction du
solide. Pour l’étudier plus en détail, rappelons qu’en méca-
nique quantique, on distingue deux classes de particules :
les bosons (par exemple, les photons) et les fermions
(par exemple, les électrons). Les bosons sont de véritables
moutons de Panurge : la probabilité qu’un boson aille
dans un état donné est proportionnelle au nombre de
bosons qui l’occupent déjà. Au contraire, les fermions
font figure de misanthropes : il est impossible de placer
deux fermions dans le même état quantique (c’est le prin-
cipe d’exclusion de Pauli). Les électrons, les protons et
les neutrons ainsi que toute particule formée d’un nombre

Les échelles
quantiques
THIERRY GIAMARCHI • EDMOND ORIGNAC • DIDIER POILBLANC

Composés hybrides, à mi-chemin entre les fils unidimensionnels
et les conducteurs à deux ou trois dimensions, les échelles quantiques
ont des propriétés électriques radicalement nouvelles.

1. LES ÉCHELLES QUANTIQUES sont des composés constitués de
chaînes d’atomes – « les montants » – reliées par des ponts – « les
barreaux ». Elles sont dotées de propriétés originales. Le composé de
formule SrCu2O3 (en haut), un réseau cristallin constitué d’ions stron-
tium Sr2+ (en rouge), cuivre Cu2+ (en bleu) et oxygène O2– (en tur-
quoise), est formé de plans d’ions strontium séparant les plans d’ions
cuivre et oxygène (Cu203) qui contiennent les échelles (en haut et à
droite). Ces échelles sont isolantes. Au contraire, les échelles du
composé Sr14Cu24O41 (en bas), sont supraconductrices sous certaines
conditions. Cette fois, il y a trois types de plans : les plans d’ions
strontium, des plans d’ions cuivre et oxygène, mais aussi des plans
constitués de chaînes d’oxyde de cuivre (inactives pour le transport
électronique). On sait synthétiser des échelles à un nombre n quel-
conque de montants, des composés de formule générale SrnCun+1O2n+1.
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