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Etude bibliographique de la physiologie de I’alternance
de production chez lolivier (Olea europaea L.).

INTRODUCTION

La production oléicole est affectée par des irrégularités
qui se retrouvent au niveau de la région, du verger et de
I’arbre. Pour ce dernier, les années de forte et de faible
production se succédent sans que l’on puisse mettre en
évidence le facteur déterminant de ce comportement biolo-
gique, qu’on retrouve a des degrés divers chez de nombreux
arbres fruitiers. DAVIS (1948) considére comme particulie-
rement alternantes des espéces telles que le pommier, le
poirier, le prunier (Rosacées), 'oranger et la plupart des
Citrus (Rutacées), le manguier (Anacardiacée ), le caféier
(Rubiacée ) et l'olivier (Oléacée).Se référant plus spéciale-
ment au pommier, DAVIS (op. cit.) penche pour un facteur
causal entiérement interne : l'unité d’alternance n’est pas
constituée par ’arbre mais par des branches.

Dans une remarquable étude sur I’alternance de I’olivier,
ALMEIDA (1940) pense que ce phénomeéne serait constitué
par une réponse biologique particuliére de I’arbre aux éle-
ments du climat qui jouent un rdle déterminant puisqu’on
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RESUME - L’alternance de production, phénoméne préoccupant au
niveau de la production oléicole mondiale, se retrouve a I’échelle de
I’arbre. Une analyse bibliographique de ce comportement physiologi-
que particulier est présentée en s’intéressant au développement de
I'unité de production que constitue le rameau d’un an. L’étude fait
appel notamment a la notion de compétition pour la nutrition entre
organes en croissance rapide, et aux corrélations de développement.
Ces phénomeénes caractérisent la biologie du rameau d’un an et
déterminent I’équilibre «croissance végétative,fructification». Les va-
riations de cet équilibre, qui entrainent I’alternance, constituent le
mode de réponse de I’arbre aux éléments du milieu.

retrouve une alternance dans les courbes de production des
régions oléicoles entiéres. NIGOND (1974) partage ce point
de vue et estime qu’il est impossible de parler d’une cause
précise de ’alternance. Le phénoméne parait di a I’interac-
tion complexe des facteurs extrinséques (sol, climat, inter-
ventions culturales) et intrinséques (physiologie) sur la
biologie de I’arbre.

Récemment, VILLEMUR et al (1978) ont confirmé
I'importance des phénomeénes biologiques en observant que
le rythme d’alternance était particulier au cultivar (bisannuel
ou pluriannuel) en ’absence d’accident climatique. De plus,
le comportement des rameaux fructiféresdiffére selon leurs
caractéristiques (taille, position, etc.). Ceci incite a interpré-
ter les phénomenes biologiques au niveau de 'unité structu-
rale constituée par le rameau d’un an et ses ramifications
(VILLEMUR et DELMAS, 1978), avant de généraliser a
I’arbre entier.

Les rameaux fructiféres sont caractérisés par un état
physiolcgique qui résulte des compétitions s’exercant entre
les deux fonctions dont ils sont le siége :

- la croissance végétative qui se manifeste au niveau du
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bourgeon terminal du rameau et des apex de ses ramifica-
tions,

le développement reproductif (floraison, nouaison, déve-
loppement des fruits et maturation) qui se déroule sur le
rameau lui-méme et dont la réalisation compléte est liée
a l'accomplissement de la phase cruciale de la pollinisa-
tion et de la fécondation. Cette étape est rendue particu-
lierement aléatoire chez l'olivier par des phénomeénes de
stérilité ou d’incompatibilité que nous n’aborderons pas
dans cette étude.

L’étude physiologique n’est vraisemblablement pas le seul
facteur responsable du développement de ’unité de produc-
tion. Des recherches conduites sur les végétaux annuels ou
ligneux montrent qu’il existe des contrdles exercés entre
elles par les différentes parties de la plante ou du rameau
(CHAMPAGNAT, 1954, 1974 ; MAUGET, 1976) ainsi que
des relations entre rameaux en croissance.

Tous ces phénomeénes jouent sur le développement du ra-
meau d’un an et interviennent directement dans I’alternance.

COMPETITION NUTRITIVE AU SEIN
DES RAMEAUX FRUCTIFERES

Cycle biologique de I’olivier.

Le cycle biologique de ’olivier se déroule sur deux années
(figure 1).

la premiére année est caractérisée par la croissance des
rameaux, qui restent entiérement végétatifs ; cette crois-

sance végétative se produit en une ou deux vagues,plus ou
moins caractérisées.La premiére a lieu au printemps (mois
d’avril - mai - juin dans les conditions du Sud de la Fran-
ce) ; la seconde, a 'automne, est en général nettement
moins importante que la premiére ;

- la deuxiéme année on observe les phénomeénes de reproduc-
tion. Ils commencent des les mois de décembre - janvier
avec I'induction florale ; puis la différenciation florale a
lieu au printemps, suivie de la floraison. Enfin la croissan-
ce et la maturation des fruits se produisent au cours de
I’été, de 'automne et d’une partie de I’hiver : la matura-
tion peut d’ailleurs s’étendre sur une partie de la troisié-
me année (selon les conditions climatiques et les culti-
vars).

C’est-a-dire qu’au cours d’une année, l'olivier est le siége
de deux cycles biologiques consécutifs, qui concernent prin-
cipalement deux périodes :

en hiver et au printemps : induction et différenciation
florale, floraison, nouaison, croissance des jeunes fruits
(deuxiéme partie du cycle n), en méme temps qu’une
importante vague de croissance végétative (premiére par-
tie du cyclen+1);

- en fin d’été et en automne : fin de la croissance des fruits
et maturation (fin du cycle n), deuxiéme vague de crois-
sance végétative (fin de la premiére partie du cycle n+ 1).

Cet examen rapide du cycle biologique de [I’olivier
montre donc que :

- lactivité biologique intense est trés concentrée dans le
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temps ;

la croissance végétative et le développement reproductif
sont simultanés, ce qui provoque |’établissement d’une
compétition nutritive importante.

COMPETITION POUR LA NUTRITION

Cette compétition se produit entre les poles d’attraction
métabolique, c’est-a-dire les structures en croissance rapide
(ARNON et HOAGLAND, 1943 ; BOLLARD, 1970) : de
telles structures sont riches en hormones de croissance qui
initient un courant métabolique vers les cellules en division
et en croissance (MOTHES, 1964 ; MULLER et LEOPOLD,
1966a ; SHINDY et WEAVER, 1967 ; SETH et WAREING,
1967 ; KRIEDEMANN, 1968 ; JONES, 1973). La force
d’attraction des métabolites pourrait étre constituée par un
gradient osmotique s’établissant dés que les cellules du
centre en croissance active ont une pression membranaire
suffisamment faible, ce qui leur permet d’exercer une pres-
sion de succion particulierement forte (MULLER et LEO-
POLD, 1966a). Ce mécanisme serait autocatalytique, la
force d’attraction croissant avec la masse de métabolites
accumulés. Les travaux de MULLER et LEOPOLD (1966b)
ont, d’autre part, montré que la direction et la vitesse des
flux trophiques étaient régies par les forces d’attraction des
différents centres en compétition. Les différences existant
entre deux pOles d’attraction en compétition au début de
leur développement ne peuvent donc que s’accuser. Ces
mécanismes peuvent expliquer certains phénomenes de dé-
veloppement, particulierement chez les arbres fruitiers, pour
la différenciation des pousses courtes et longues (JAN-
KIEWICZ et al, 1973) ou pour l’alternance chez les Pomoi-
dées par suite de la compétition existant entre jeunes fruits
et bourgeons en voie de différenciation (NITSCH, 1971).
Ainsi, chez le pommier, 'inhibition de I'induction florale,
cause premiére de 'alternance, a été attribuée a des phéno-
menes de compétition dus aux graines en formation dans les
jeunes fruits (CHAN et CAIN, 1967) par l'intermédiaire de
gibbérellines endogenes (LUCKWILL, 1970).

Chez l'olivier, la croissance végétative qui se déroule du
printemps a l'automne avec un arrét plus ou moins marqué
pendant I’été se traduit par la présence de nombreux apex en
croissance. La constitution de nouvelles structures est active.
VILLEMUR et al (1978) soulignent que, dans les conditions
climatiques du Sud de la France, la plus grande partie de la
croissance végétative s’effectue avant la floraison. Les cen-
tres d’attraction métabolique végétatifs sont constitués par
I’apex en croissance et les plus jeures feuilles dont le bilan
photosynthétique est négatif a ce stade. Or, si ’'on considére
le rameau d’un an, il faut penser que les pdles d’attraction
métabolique végétatifs sont constitués par I’apex composant
la pousse herbacée principale mais aussi, éventuellement, par
les axillaires de cette pousse qui évoluent en anticipés.

L’attraction des métabolites exercée par les centres de
croissance reproductifs est beaucoup plus étalée dans le
temps avec certaines périodes plus intenses. Elle débute des
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I’induction florale dont HARTMANN (1953) et ses collabo-
rateurs (HARTMANN et PORLINGIS, 1957 ; HACKETT
et HARTMANN, 1963, 1964, 1967 ; BADR et HART-
MANN, 1971) ont montré, en Californie, qu’il s’agissait
d’une vernalisation se produisant pendant les mois d’hiver
(décembre a février). Etudiant I’induction florale, MORET-
TINI (1951) puis HACKETT et HARTMANN (1964) ont
montré que la présence de feuilles était indispensable a la
perception de la vernalisation par les bourgeons, bien que
l’effet des basses températures soit localisé aux bourgeons
eux-mémes. En accord avec I'’hypothése de WELLEN-
SIECK (1964), HARTMANN et WHISLER (1975) sugge-
rent, que, pour étre réceptifs, les bourgeons apparemment
quiescents doivent étre le siége d’une certaine activité cellu-
laire. Ce point de vue est renforcé par les résultats de
PRIESTLEY (1977) : les feuilles jouent, dans la biologie de
I’arbre, un important role de stockage, confirmant ainsi les
résultats de FAHMY (1958) et FAHMY et NASRALLAH
(1959). PRIESTLEY (op. cit.) observe aussi que les poly-
saccharides présents dans les feuilles subissent une hydrolyse
sensible au cours de I'hiver. Un niveau trophique suffisam-
ment élevé serait donc nécessaire au bon déroulement de la
vernalisation, soit directement, soit peut-étre en modifiant
la résistance au froid de la plante.

La phase d’induction est suivie par linitiation puis la
croissance des éléments floraux. Les travaux d’ALMEIDA
(1940), d’HARTMANN et PANETSOS (1962) ou d’HAC-
KETT et HARTMANN (1963) mettent ’accent sur la rapi-
dité de la constitution et de la croissance des piéces florales :
moins de deux mois sont nécessaires a la différenciation des
fleurs. PSYLLAKIS (1976) estime que, sur Koroneiki, les
fleurs sont au nombre de 200.000 a 400.000 selon les condi-
tions de culture. La création de ces organes en une période
aussi courte implique une activité cellulaire intense et une
importante mobilisation des métabolites.

La compétition nutritive entre les fleurs et les apex en
croissance est sans doute intense puisque c’est a ce moment
que la croissance végétative est la plus active. Une premiére
manifestation de cette compétition consiste en ’apparition
d’éléments floraux imparfaits. ALMEIDA (1940) estime que
la raréfaction des éléments nutritifs affecte sérieusement la
gynécée, derniére structure florale a se former. L’avorte-
ment de I'ovaire se produit effectivement souvent au cours
du développement floral. Le manque de froids hivernaux
peut jouer (MILELLA et DEIDDA, 1971), ce qui pourrait
étre dii a une quantité trop faible de substances de croissan-
ce (BADR et al, 1970) pour initier la force d’attraction
nécessaire au développement complet de la fleur. Cependant
URIU (1959) a montré qu’une premiére vague d’avorte-
ments (figure 2) dépendait du rapport «Nombre de bour-
geons floraux/surface foliairen.

Aprés la nouaison, les ovaires deviennent des centres
d’attraction métabolique prioritaires (POLI, 1977). La
compétition nutritive tourne alors au désavantage des apex.
Il semble pourtant que les réserves des feuilles (et surtout
les feuilles de trois ans) soient utilisées pour faire face a la
demande de métabolites (FAHMY, 1958 ; FAHMY et
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CULTIVAR ‘MISSION' (d'aprés URIU, 1959).

NASRALLAH, 1959 ; PRIESTLEY, 1977).

Ce changement de direction des flux trophiques oriente-
rait le métabolisme de I’arbre entiérement vers la croissance
des fruits. Malgré cela, la compétition reste vive entre fruits
et les ovaires insuffisamment noués (centresd’attraction
trop faibles) ne tardent pas a chuter dés que la disponibilité
des métabolites devient insuffisante (POLI, 1976). ALMEI-
DA (1940) et plusieurs autres chercheurs estiment a 90 p.
100 ou plus la chute physiologique qui se produit peu aprés
la floraison. Un pourcentage élevé de chute est atteint éga-
lement lors de la sclérification de I’endocarpe (autre phase
critique du cycle biologique, d’aprées BOUAT, 1964), com-
me le note ALMEIDA (op. cit.).

Des flux trophiques importants ont été mis en évidence
notamment chez le pommier (HANSEN, 1967 - cité par
MAUGET, 1976). Mais les produits de la photosyntheése
semblent s’accumuler en partie, aprés ’arrét de la croissance
végétative, pour constituer des réserves. Cette réorientation
des flux trophiques peut se produire chez I’olivier, mais a un
stade plus tardif puisque les réserves des feuilles sont mises
a contribution au cours de la croissance des fruits (FAHMY,
1958 ; FAHMY et NASRALLAH, 1959 ; BOUAT, 1964)
et également au cours de la maturation (DONAIRE et al,
1975). Contrairement a d’autres espéces, les olives miires
ne chutent pas facilement (ZUCCONI, 1973) en raison sans
doute d’une faible teneur en substances naturelles d’abscis-
sion (REED et HARTMANN, 1976). Les fruits peuvent
donc continuer a consommer un minimum de métabolites
et concurrencer les stades ultérieurs de différenciation flora-
le du fait que la maturité est d’autant plus retardée que la
charge est plus importante (DROBBISH, 1930).

Comme [D’utilisation des réserves commence dés I’hiver
avec l'induction florale, la période pendant laquelle I’olivier
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peut constituer des réserves avec les produits de la photo-
synthése est trés courte, en admettant que la photosynthése
hivernale puisse étre active certains jours (ce qu’on ignore...)
Cette faible durée incite a penser que le niveau des réserves
nutritives est toujours relativement bas, ce qui expliquerait
la vivacité des phénomeénes de compétition, ou que les be-
soins énergétiques provoqués par une floraison exagérée
sont trop vite dépassés. Certains arbres, en effet, ne présen-
tent jamais d’alternance importante.

Au niveau de la croissance végétative, les effets de la com-
pétition nutritive doivent étre nuancés. Déja ALMEIDA
(1940) remarque que les rameaux tres fleuris donnent nais-
sance a une pousse courte alors que les pousses longues se
développent a partir de 1’apex d’un rameau peu florifére.
N’SEIR (1977) et VILLEMUR et al (1978) ont observé que
d’un apex peuvent sedévelopper différents types de rameaux
distinguables par la longueur moyenne de leurs entre-
noeuds : longs (RENL), courts (RENC) ou trés courts
(REN+ C).

Bien que les bourgeons terminaux contiennent une partie
préformeée qui varie entre 4 et 7 paires d’ébauches foliaires,
la nature de la pousse n’est vraisemblablement pas détermi-
née, et dépend de I'importance des flux trophiques disponi-
bles pour I’élongation de cette partie préformée et le fonc-
tionnement de l’apex (JANKIEWICZ et al, 1973). Ainsi
VILLEMUR et al (1978) parviennent a maintenir la popula-
tion de rameaux a entre-noeuds longs en réalisant des abla-
tions d’inflorescences échelonnées dans le temps, c’est-a-
dire en supprimant la source de compétition. Les plus
précoces (avril - mai) sont les plus efficaces puisque I’arbre
ou la partie d’arbre peut se mettre en contre-alternance. Les
plus tardives (juillet) n’ont aucun effet, ce qui confirme les
résultats de CRESCIMANNO et al (1976). Les importants
gradients meétaboliques responsables des flux trophiques
vers les fruits seraient donc rapidement établis aprés la nou-
aison.

Selon N’SEIR (1977), les rameaux a entre-noeuds courts
seraient plus sensibles a I'induction florale que les rameaux
a entre-noeuds longs. Ceci rejoint les résultats de FONTA-
NAZZA et TOMBESI (1966) qui établissent que le rapport

- nombre de fleurs/longueur du rameau

s’atténue avec la longueur, marquant un caractére plus végé-
tatif des rameaux longs.

Cet effet pourrait étre dii a un rapport

- surface foliaire/nombre de bourgeons axiilaires

différent chez les rameaux a entre-noeuds courts ou trés
courts, ce qui entrainerait une modification de la quantité
de métabolites mise a la disposition des bourgeons axillaires
au cours de ’hiver dans le sens d’une plus grande sensibilité
a linduction florale. Cette sensibilité pourrait étre augmen-
tée aussi par un équilibre hormonal légérement différent
lors de la vernalisation, du fait d’autres caractéristiques de
ces rameaux (surface foliaire, position dans I’arbre, inclinai-
son, etc.). Tout ceci montre que la dynamique de la photo-
synthése nette mériterait d’étre étudiée en relation avec les
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caractéristiques morphologiques, en s’inspirant des travaux
conduits sur d’autres plantes telles que le pommier (WAT-
SON et al, 1978). L’équilibre physiologique du rameau peut
étre a ce point orienté vers la floraison que méme ’apex
terminal se met a fleur, stoppant ainsi I’élongation de I'unité
de production. Cette particularité pourrait étre sous contro-
le génetique : ALMEIDA (1940) fait remarquer que l'inflo-
rescence terminale se rencontre surtout chez certains culti-
vars (cas de Picholine).

Toute perturbation d’ordre nutritif, méme momentanée
se répercutera sur ’équilibre des deux fonctions, établissant
ainsi un état d’alternance au niveau de I'unité de produc-
tion.

Une floraison abondante nécessite un apport important
de métabolites, souvent supérieur a ce que peut fournir
I’arbre. Compte tenu du fait que les apex végétatifs ont une
force d’attraction suffisamment élevée pour se développer,
les fleurs males apparaitront en grand nombre (effet variable
selon le cultivar), tandis que la pousse végétative sera réduite
et constituée surtout de rameaux a entre-noeuds courts.
Le taux de nouaison sera faible, mais compte tenu du grand
nombre de fleurs, ’'arbre portera néanmoins une production
importante dont le développement stoppera la croissance
végétative (VILLEMUR et al, 1978). Si les réserves de I'ar-
bre sont tres faibles ou les conditions de culture trés mauvai-
ses, les fleurs males peuvent devenir majoritaires ce qui
produira le phénomeéne observé par ALMEIDA (1940):
une forte floraison suivie d’une faible nouaison. Dans le cas
normal (forte production), les sites disponibles pour la flo-
raison l'année suivante seront peu nombreux (FAHMY,
1958) et situés sur des rameaux sensibles a 'induction flo-
rale (FONTANAZZA et TOMBESI, 1966 ; N’SEIR, 1977).
Le nombre d’inflorescences sera réduit et bien que le pour-
centage de fleurs parfaites et le taux de nouaison puissent
étre élevés, la production sera faible, permettant une crois-
sance végétative active, mais aussi la constitution de réserves
plus importantes. L’opposition entre les deux fonctions est
donc nette.

Selon les observations de VILLEMUR et al (1978) ’avor-
tement de I'ovaire pourrait constituer un mécanisme naturel
de correction du déséquilibre existant entre les deux fonc-
tions, destiné a diminuer la compétition nutritive entre les
deux poles d’attraction métabolique (fleurs-fruits et apex).

De méme, l'utilisation des réserves des feuilles est un
recours classique pour satisfaire les besoins nutritifs des dif-
férents organes. Malgré tout, I’alternance apparait de facon
parfois spectaculaire et se fait d’abord sentir au niveau des
réserves de l’arbre (ALMEIDA, 19401). Les travaux de
FAHMY (1958) et de FAHMY et NASRALLAH (1959) ont
particuliérement mis ce point en évidence. Tout déséquilibre
dans la productivité nette ou les migrations des feuilles vers
les organes de réserve provoquera une réduction des réser-
ves : tel est le cas dés qu’une parasitose réduit ce potentiel
instantané. Cette faiblesse des réserves induit un déséquilibre
entre la croissance végétative et le développement reproduc-
tif, qui entraine I’alternance puis la maintient. Ces phéno-
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menes s’aggravent encore si une nouvelle pousse de feuilles
est induite par une chute précoce anormale (en cas de parasi-
tose, par exemple).

DEVELOPPEMENT DU RAMEAU FRUCTIFERE

La compétition pour la nutrition ne suffit pas a expliquer
I'alternance. Elle est responsable des déséquilibres nutritifs
induisant son apparition mais le maintien de ce déséquilibre
tel que le concoit ALMEIDA (1940) nécessite d’autres
facteurs. Durant I'année de faible production, la croissance
végétative intense, se traduit par une surface foliaire impor-
tante, donc par la reconstitution de réserves nutritives qui
pourraient atténuer l’alternance. On observe au contraire
une forte production et une faible croissance végétative,
donc un maintien du déséquilibre, qui a incité VILLEMUR
et al (1978) a étudier la ramification de 'olivier. La fructi-
fication de 'olivier dépend en effet de deux phénomenes :

1. constitution des rameaux (croissance végétative) au cours
de I’année n.

2. induction florale dans les bourgeons axillaires de ces ra-
meaux puis floraison, nouaison et croissance des fruits
dans ’année n+ 1.

Comme tout organisme vivant, les rameaux se dévelop-
pent a partir d’'un massif de cellules totipotentes (les méris-
témes) qui subissent le processus de différenciation (répres-
sion progressive d’une partie de leur génome). La position
relative de la cellule détermine les geénes exprimés. Les
autres sont rigoureusement répressés soit génétiquement
(par l'action de génes répresseurs), soit épigénétiquement
(grace a des substances provenant de 'extérieur de la cellu-
le). Cette régulation épigénétique, fondamentale pour le
développement harmonieux des étres ou des organes, trad uit
leur complexité d’organisation. Il faut donc supposer, au
cours de la croissance d’'une plante, un échange continu
d’informations qualitatives et quantitatives entre cellules
d’'un méme groupe ou entre tissus, qui permet a un groupe
de cellules d’étre orienté vers une fonction particuliére par
les cellules ou tissus environnants (NOZERAN et al, 1971).
L’échange d’information s’effectue vraisemblablement par
le biais des hormones de croissance (MIGINIAC, 1974 ;
CHAMPAGNAT, 1974). Ce controle épigénétique ou corré-
lation de développement s’exerce entre un territoire donneur
actif a un territoire récepteur passif constitué par un groupe
de cellules compétentes c’est-a-dire sensibles pendant une
période donnée de leur développement aux différents mes-
sages qui circulent dans la plante (CHAMPAGNAT, 1974).

Les études effectuées ont montré que ces complexes de
corrélation reglent la différenciation des pousses engendrées
au moyen d’un équilibre hormonal particulier qui détermine
le choix du programme morphogénétique (DAVIS, 1948 sur
le pommier ; CHAMPAGNAT, 1974 sur Scrofularia arguta).
Etudiant la ramification de la pousse de I’année du noyer,
MAUGET (1976) a vérifié I'existence du complexe de corré-
lation suivant :
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Ce complexe se manifeste par une dominance apicale
forte inhibant le développement des bourgeons axillaires,
en synergie avec les feuilles axillaires qui controlent en
outre I’élongation internodale et le nombre de noeuds mis
en place sur I'axe. Dans la zone apicale, des levées d’inhibi-
tion peuvent permettre le départ d’anticipés.

Chez l’olivier, des corrélations trés semblables existent au
niveau du rameau d’un an et de ses ramifications.

Correlations s’exercgant sur les bourgeons axillaires.

Les bourgeons axillaires sont soumis a une dominance
apicale forte, mais non totale : ils sont différenciés, mais
restent quiescents. Pourtant 1’état physiologique du rameau
est favorable a la croissance végétative puisqu’une décapita-
tion libére les axillaires de leur inhibition et induit le
développement de pousses latérales (HACKETT et HART-
MANN, 1963).

L’influence des feuilles axillaires est pius délicate a inter-
préter, du fait de la superposition des effets de corrélation
et des effets trophiques. MORETTINI (1951) observe que
I'ablation des feuilles sur des charpentiéres entiéres inhibe
la floraison et provoque un développement végétatif des
bourgeons axillaires, malgré la présence du bourgeon termi-
nal. Une inhibition des axillaires par les feuilles se superpo-
serait donc a la dominance apicale. Par contre, nous avons
vu que les feuilles exercent un effet trophique indispensable
a la différenciation florale (HACKETT et HARTMANN,
1964).

Les bourgeons axillaires peuvent se libérer des inhibitions
exercées par le bourgeon terminal et les feuilles : ils dé-
bourrent I'année méme de leur formation et donnent nais-
sance a des pousses anticipées. Ce phénoméne se produit
plus souvent sur les rameaux a entre-noeuds longs (tendance
végétative), selon N’SEIR (1977). Le débourrement des
anticipés s’effectue en deux vagues. La premiére produit des
anticipés vigoureux qui sont des sources potentielles de nou-
veaux rameaux, tandis que les anticipés de la deuxiéme
vague sont courts et se mettent a fleur I'année suivante, ne
connaissant qu’un développement limité.

L’orientation des bourgeons axillaires vers un programme
morphogénétique floral aprés vernalisation est reliée a une
modification d’un équilibre hormonal complexe dans lequel
interviennent des substances du type Gibbérelline et diffé-
rents inhibiteurs (HARTMANN et al, 1967 ; BADR et al,
1970). Tres schématiquement, deux types de corrélation
pourraient donc entrer en jeu :

- inhibition des mitoses dans I’anneau initial des méristémes
axillaires par dominance apicale et par action des feuilles
axillaires, empéchant un développement végétatif la
premiére année,

- stimulation des divisions cellulaires dans le méristéme d’at-
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tente par établissement d’un équilibre hormonal particu-
lier au cours de I’hiver suivant leur formation.

Corrélations s’exercgant vers le bourgeon terminal.

Jusqu’a présent, aucune corrélation vers le bourgeon ter-
minal n’a pi étre clairement mise en évidence. Pour le noyer,
MAUGET (1976) a montré que les feuilles contrdlaient a la
fois I’élongation internodale et le nombre de noeuds mis en
place. Cet effet semble cependant étre la résultante d’un
effet corrélatif et d’un effet trophique. Chez l'olivier, il
parait vraisemblable que I’élongation internodale repose
sur le mécanisme déja décrit des flux trophiques qui sont
d’ailleurs soumis aux corrélations existantes et aux condi-
tions de milieu. Considérant la succession des rameaux de
différents types qui définit la tendance florale ou végétative
de l'unité de production (figure 3) VILLEMUR et DELMAS
(1978) supposent I’existence de faisceaux de corrélation
s’exercant vers les extrémités en croissance. Il serait utile de
préciser les connaissances sur ce point afin de définir des
principes de taille plus efficaces.

Renouvellement du potentiel végétatif.

A cOté des bourgeons axillaires existent de minuscules
bourgeons surnuméraires, de faible niveau d’organogénése
(AGATI, 1951) : la partie préformée ne se compose que
d’une a deux paires d’ébauches (contre quatre a cinq dans
les bourgeons axillaires). Ils semblent inhibés par le bour-
geon axillaire lui-méme, ou par les feuilles axillaires et le
bourgeon terminal. L’inhibition par le bourgeon axillaire
semble prépondérante puisqu’un bourgeon surnuméraire
peut se développer a la place de son bourgeon axillaire si
celui-ci i1e le peut.

VILLEMUR et al (1978) ont établi que ces bourgeons
jouent un role important dans le renouvellement du poten-
tiel végétatif de l'arbre. Le rameau d’un an et ses ramifica-
tions constituent une unité structurale qui se développe en
longueur par fonctionnement de I'apex terminal. Aufuret a
mesure de son élongation, cette unité tend a s’arquer du
simple fait de la gravité. Ce phénomeéne pourrait modifier le
transport de certaines auxines et entrainer une auto-inhibi-
tion de 'apex terminal. Celui-ci produirait alors des rameaux
a entre-noeuds courts ou trés courts, tres floriféres, ou
méme une inflorescence terminale, ce qui stoppe I’élonga-
tion de I'unité de production. VILLEMUR et al (op. cit.)
ont remarqué qu’a ce ralentissement de croissance, est ré-
guliérement associé le débourrement de surnumeraires
qui étaient jusque la restés quiescents. Ce phénomeéne se
produit au niveau de l'arcure ou le spectre hormonal est
sans doute modifié par la gravité, et, comme chez les Rosa-
cées fruitiéres, conduit a la formation d’unrameau a entre-
noeuds longs, vigoureux, qui constitue la base d’une nouvel-
le unité structurale. L’influence génétique dans cette corré-
lation est importante puisque ce renouvellement est plus ou
moins rapide selon les cultivars qui alternent selon un ryth-
me bisannuel (Tanche) ou pluriannuel comme Picholine
(VILLEMUR et al, op. cit.).
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RENL (LF.) L~ RENC REN +C
? (I.LF.) -E: inflorescence terminale
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Rameau anticipé (LF.) - RENC (LF.) # Inflorescence terminale
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b) Tendance végétative
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&
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RENL : rameau a entre-noeuds longs
RENC : rameau a entre-noeuds courts
REN+ C : rameau a entre-noeuds trés courts.

CONCLUSION

L’unité de production est donc soumise a un ensemble
de corrélations et a des phénomeénes de compétition trophi-
que qui déterminent le devenir de ses différentes parties.
Les travaux de N’SEIR (1977) et de VILLEMUR et al
(1978) montrent la nécessité d’étudier la ramification pour
comprendre la physiologie de I’alternance de I’olivier.

Une unité structurale (constituée au départ par un ra-
meau a entre-noeuds longs) donne naissance a des rameaux
différents selon sa tendance (figure 3), qui est en fait
I’expression des corrélations mises en place I’'année précé-
dente, lors de sa croissance.

Les différentes corrélations qui s’établissent au sein de
cette pousse orientent les méristémes vers leur fonction
végétative (bourgeon terminal et quelques bourgeons axil-
laires) ou florale (la majorité des bourgeons axillaires). En
retour, le développement des organes induits (pousse termi-
nale, anticipés, inflorescences puis fruits), établit un syste-
me de flux trophiques (état physiologique) particulier au
rameau quiinflue a son tour surle fonctionnement de I’apex
et conditionne en grande partie la nature de la pousse de
I’année. Un rameau trés florifére et fructifére donnera donc
naissance a un rameau a entre-noeuds courts ou trés courts,
sauf si la source de compétition est supprimée avant que les
flux trophiques ne soient définitivement déterminés. La
structure de la pousse (importance respective des diffé-
rents organes tels que feuilles et bourgeons axillaires) déter-

Figure 3 - Types de séquences de ramification
(d’apres VILLEMUR et DELMAS, 1978)

mine les corrélations qui s’y établissent. Ainsi les rameaux
a entreinoeuds courts ou trés courts semblent plus floriféres
et portent moins d’anticipés que les rameaux a entre-noeuds
longs qui sont le reflet d’une tendance plus végétative. Les
méristémes axillaires qui se développent en anticipés a la
base du rameau semblent pouvoir acquérir une certaine
indépendance vis-a-vis de I'apex terminal initial et reprodui-
sent éventuellement le modéle principal, surtout chez les
cultivars a port dressé (VILLEMUR, com. pers.).

Les phénomeénes de corrélations et de compétition nutri-
tive étudiés séparément ici pour des raisons de clarté dépen-
dent donc étroitement les uns des autres. Au niveau du ra-
meau, leurs effets conjoints constituent la biologie de cet
organe.

La régularité de production est liée a I’équilibre existant
entre les deux fonctions de croissance végétative et de re-
production, par l’intermédiaire de la compétition nutritive
et des complexes de corrélations. Pour maintenir un poten-
tiel végétatif suffisant en méme temps qu’une production
correcte, il faudrait sans doute privilégier les rameaux a en-
tre-noeuds longs par rapport aux rameaux a entre-noeuds
courts et trés courts et favoriser le débourrement des surnu-
meéraires qui donneront naissance a une nouvelle unité de
production. Si la fréquence de remplacement des unités est
en partie une caractéristique d’ordre génétique, I’importance
de la population des rameaux a entre-noeuds longs semble
beaucoup plus dépendante des conditions de milieu.

Celles-ci influent sur la biologie du rameau a tous les ni-
veaux, ce qui peut sérieusement perturber les phénomeénes
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décrits ci-dessus : ainsi, 'on peut exceptionnellement obser-
ver la mise a fleur de bourgeons axillaires sur du bois de
deux ans ou la mise a fleur de surnuméraires restés quies-
cents pendant trois ou quatre ans. Ceci justifie les opinions
d’ALMEIDA (1940) et de NIGOND (1974) : au-dela de la
physiologie, les facteurs du milieu (au sens large) influent
sur la biologie de I’arbre et peuvent entrainer un déséquili-
bre plus ou moins important au niveau de divers mécanis-
mes évoqués précédemment. Par le jeu des compétitions
nutritives et des corrélations celui-ci s’entretiendra, condui-
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sant a une alternance de production.

Toutefois, les phénomeénes décrits sont extrémement
schématisés et la réalité se présente sous un aspect trés
complexe. Les travaux sur lesquels s’appuient le raisonne-
ment ci-dessus ne constituent que le début des investigations
qui seraient nécessaires a une connaissance plus précise de
la biologie de 'olivier, de fagon a pouvoir diminuer, par des
interventions culturales adéquates, I’alternance de produc-
tion.
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