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Analysis and modelling of the vegetative growth of the olive tree (Olea
europaea L.) in rainfall conditions.

Abstract –– Introduction. The growth rhythm of woody plants is an essential criterion in
the establishment of tree architecture and, therefore, in the future tree development. We made
a study relating to a dynamic analysis of the primary and secondary growth of the olive tree,
throughout one season of vegetation in Tunisia. Materials and methods. The growth of the
apical meristem of olive trees issued from seedlings was followed. The study related to the
primary growth (elongation and developed metameres) and to the secondary growth (basal
diameter) of various shoot types. This growth was modelled, which enabled us to develop
the curves of the theoretical models. Results. The relative primary and secondary growths
were characterised by tri-sigmoid curves, indicating three principal waves of growth: two in
spring and the third in autumn. They were modelled by theoretical equations with nine para-
meters and three logistics. The validity of these models was checked by the use of certain cri-
teria of model performance, of which the root mean square residuals and Akaike’s
information criterion were obtained from measured and predicted growth measurements
throughout the season. Conclusion. The rhythmic character of the olive tree grown in pluvial
conditions was confirmed.
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Analyse et modélisation de la croissance végétative chez l’olivier (Olea
europaea L.) en conditions pluviales.

Résumé –– Introduction. Le rythme de croissance des végétaux ligneux est un critère essentiel
dans l'établissement de l’architecture de l'arbre et, par conséquent, le port futur de l’arbre. Nous
avons réalisé une étude portant sur une analyse dynamique de la croissance primaire et secon-
daire de l’olivier, tout au long d’une saison de végétation. Matériel et méthodes. La croissance
de méristèmes terminaux d’oliviers issus de semis a été suivie. L’étude a porté sur la croissance
primaire (allongement et édification de métamères) et sur la croissance secondaire (diamètre
basal) de différents types de rameaux. Cette croissance a été modélisée, ce qui nous a permis
de développer des courbes de modèles théoriques. Résultats. Les croissances relatives primaire
et secondaire ont été caractérisées par des courbes en triple sigmoïde, indiquant trois vagues
de croissance principales : deux printanières et une automnale. Elles ont été modélisées par des
équations théoriques à neuf paramètres et trois logistiques. La validité de ces modèles a été véri-
fiée par certains critères de performance des modèles, dont la racine carrée de la moyenne des
carrées des erreurs et le critère du maximum de vraisemblance. Conclusion. Le caractère ryth-
mique de la croissance l’olivier a été confirmé.
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1. Introduction

Le développement végétatif d’un arbre, qui
va conditionner en particulier sa mise en
forme, peut être analysé à travers l’étude des
deux processus fondamentaux : d’une part,
l’organogenèse et l’élongation des rameaux
conditionnant la croissance primaire, d’autre
part, le processus de ramification par lequel
un axe peut donner naissance à de nou-
veaux axes [1–5]. La croissance secondaire
correspond à la croissance en épaisseur du
rameau résultant du fonctionnement du
cambium [6, 7].

Le rythme de croissance des végétaux
ligneux est un critère essentiel dans l’éta-
blissement de l’architecture de l’arbre et, par
conséquent, le futur port de l’arbre [8–10].
En effet, le méristème terminal peut présen-
ter des périodes d’activité séparées par des
périodes de repos. Ce type de croissance,
alors qualifiée de rythmique, est observé sur
diverses espèces des régions tempérées ;
elle est désignée par le terme growth flushes
sur le chêne et le châtaigner [11], sur le pom-
mier [12] et sur le frêne [13]. 

En conditions pluviales, l’olivier présente
une croissance rythmique cyclique bimo-
dale [14–19]. Le premier pic débute en mars
et se prolonge jusqu’à début juin [20–22]. La
deuxième période de croissance, de durée
plus brève et de moindre intensité, va de
septembre à fin novembre ; elle est tribu-
taire des réserves hydriques du sol, de la
période thermique optimale et de l’abaisse-
ment de la température [18, 23–25]. En
conditions irriguées, l’olivier présente une
croissance plus ou moins continue depuis
le printemps jusqu’à l’automne suivant [21,
22, 26, 27].

Les études portant sur la croissance des
végétaux s’intéressent généralement à
l’allongement des rameaux, la mise en place
des paires de feuilles et la croissance en
épaisseur [28, 29]. Les travaux portant sur
une analyse parallèle de la croissance des
rameaux en longueur et en épaisseur tout
au long d’une saison sont relativement rares. 

Par ailleurs, alors que de nombreux tra-
vaux de modélisation mathématiques [30–
33] ont porté sur la croissance végétative des
pousses de pêcher [34], de pommier [35] et

d’amandier [36], les travaux de modélisation
de la croissance de l’olivier sont à ce jour
inexistants.

Ces observations nous ont conduits à étu-
dier la croissance primaire de rameaux d’oli-
vier à partir de ses deux composantes, allon-
gement des pousses et édification de paires
de feuilles, et la croissance secondaire :
accroissement des rameaux en épaisseur.
Nous avons également cherché à étudier les
interrelations pouvant exister entre ces deux
aspects afin de construire un modèle mathé-
matique de croissance capable de décrire de
façon fiable la croissance végétative de l’oli-
vier tout au long d’un cycle de végétation.

2. Matériel et méthodes

2.1. Matériel végétal

Le matériel végétal que nous avons étudié
a été constitué d’arbres de 5 ans provenant
d’une descendance d’hybrides d’Olea euro-
paea L., issue du semis de noyaux d’olives
de la variété Chemlali. Ces arbres, présen-
tant un port acrotone qui est le port naturel
le plus fréquemment rencontré en Tunisie,
avaient été conduits en croissance libre, en
plein champ, en conditions pluviales et étaient
encore, au moment de notre étude, en période
de croissance végétative stricte, c’est-à-dire
qu’ils ne présentaient pas encore les pre-
miers signes du passage vers la floraison. 

2.2. Conditions climatiques

Notre essai a été conduit à Boughrara
(région de Sfax, Tunisie), situé à 240 km au
sud de Tunis. Cette région appartient à
l’étage bioclimatique aride supérieur, carac-
térisé par un hiver doux et court, un été long
et chaud et un automne tardif et chaud.

Les données récoltées dans une station
météorologique proche de la parcelle
d’observation pendant l’année de nos expé-
rimentations (tableau I) montrent que les
précipitations annuelles cumulées sont de
357,4 mm, avec une pluviométrie printa-
nière de l’ordre de 65,1 mm (mars à mai),
soit 18,2 % de la pluviométrie annuelle, et
une pluviométrie de fin d’été et d’automne
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(fin août à fin décembre) de l’ordre de
251,6 mm, soit 70,3 % de la pluviométrie
annuelle.

2.3. Mesures

Trois types de rameaux ont été considérés :
rameaux courts (longueur < 10 cm), moyens
[longueur entre (20 et 50) cm] et longs (lon-
gueur > 50 cm), ces longueurs étant mesu-
rées depuis la base des rameaux et avant
leur départ en végétation.

Ces rameaux, âgés d’un an car dévelop-
pés durant la phase de croissance végétative
du cycle de végétation de l’année précé-
dente, ont été échantillonnés au hasard à rai-
son de 19 rameaux pour chacun des rameaux
courts et moyens et 25 rameaux longs.

Trois variables ont été considérées :

– l’allongement du rameau mesuré par sa
longueur totale depuis sa base (zone de
cicatrices) jusqu’à son extrémité apicale, à
chaque date d’observation ;

– le nombre de métamères mis en place
sur le rameau, un métamère comprenant un
nœud, une paire de feuilles axillantes et un
entre-nœud sous-jacent ;

– la croissance en épaisseur du rameau,
estimée par son diamètre mesuré à l’aide
d’un pied à coulisse électronique, au niveau
du cinquième métamère à partir de la base.

Les mesures ont débuté le 13 mars juste
avant le débourrement. Cette date a été
considérée comme l’origine de temps pour
notre étude. Les mesures ont été effectuées
tous les 15 jours jusqu’à l’arrêt apparent de
la croissance. Nous avons préféré utiliser le
temps chronologique qui nous a paru le
mieux adapté aux conditions de nos travaux
du fait de nos observations d’arbres en plein
champ. Les différentes dates d’observation
ont donc été rapportées au nombre de jours
comptés à partir de cette date d’origine. 

Par ailleurs, il nous a semblé plus inté-
ressant d’analyser les paramètres de crois-
sance en termes d’accroissement relatif, donc
compris entre 0 et 1, ce qui a permis de com-
parer la cinétique relative des rameaux à
l’aide de pourcentages de l’accroissement
total, donc en utilisant une même échelle de
comparaison. Les paramètres définis ont été :

– la longueur relative :

Lr (t) = (L(t) – L0) / (Lf – L0), (1)

– le nombre d’entre-nœuds relatif :

NENr (t) = (NEN(t) – NEN0) / (NENf – NEN0), 
(2)

– le diamètre relatif :

Dr (t) = (D(t) – D0) / (Df – D0), (3)

où Lr (t), NENr; (t) et Dr (t) sont, respective-
ment, la longueur, le nombre d’entre-nœuds
et le diamètre mesurés à la date t ; L0, NEN0
et D0 sont les mesures faites en début
d’expérience ; Lf, NENf; et Df sont les mesu-
res faites en fin d’expérience. 

2.4. Analyse statistique

Les accroissements moyens et relatifs mesu-
rés par les différents paramètres pour cha-
que type de rameau ont été comparés à cha-
que date d’observation avec le test de Duncan
à l’aide du logiciel SPSS (version 10.0).

2.5. Modélisation de la croissance

2.5.1. Modèles proposés 

Deux types de modèles ont été testés pour
décrire l’évolution de l’accroissement relatif

Table I.
Données climatiques relevées, sur une année, sur une station
météorologique proche de Boughrara (région de Sfax, Tunisie).

Mois Température
(°C)

Pluviométrie cumulée mensuelle
(mm par mois)

Minimale Maximale

Janvier 6,5 18,3 26,0

Février 6,3 20,3 12,7

Mars 5,8 21,2 24,4

Avril 8,4 23,1 35,2

Mai 13,0 28,9 5,5

Juin 18,2 36,4 2,0

Juillet 19,1 37,4 0,0

Août 19,9 36,6 38,2

Septembre 18,3 30,7 127,7

Octobre 15,0 28,6 18,2

Novembre 9,2 23,2 57,5

Décembre 7,6 20,6 10,0
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en longueur, en nombre de métamères et en
diamètre des rameaux (équations 1, 2 et 3)
observés entre la première mesure faite le
13 mars (jour « 0 ») jusqu’à la dernière
mesure réalisée le 31 décembre (293e jour) :

– un modèle à deux logistiques : l’évolu-
tion est alors considérée comme la résul-
tante de deux fonctions, définies par six
paramètres et obéissant à l’équation géné-
rale suivante :

Ar (t) = P1 / {1 + exp [– P2 (t – P3)]}
+ P4 / {1 + exp [– P5 (t – P6)]}, (4)

– un modèle à trois logistiques : dans ce
cas, l’évolution est considérée comme la
résultante de trois fonctions, définies par
neuf paramètres et obéissant à l’équation
générale suivante :

Ar (t) = P1 / {1 + exp [– P2 (t – P3)]}
+ P4 / {1 + exp [– P5 (t – P6)]}
+ P7 / {1 + exp [– P8 (t – P9)]}. (5)

Dans ces deux modèles, Ar est l’accroisse-
ment relatif de la grandeur étudiée (allonge-
ment Lr, nombre d’entre-nœuds NENr ou dia-
mètre Dr) ; t est le temps en nombre de jours
comtés à partir du départ en végétation ; P1,
en jours, est la croissance relative cumulée
lors de la première phase de croissance ; P2,
en jours–1, le paramètre proportionnel à la
vitesse maximale (P1 fixé) pendant la pre-
mière phase ; P3, en jours, la date d’occur-
rence de cette vitesse maximale (point
d’inflexion) de la première logistique ; P4,
en jours, la croissance cumulée lors de la
deuxième phase de croissance ; P5, en
jours–1, le paramètre proportionnel à la
vitesse maximale (pour P3 fixé) pendant la
deuxième phase ; P6 en jours, la date
d’occurrence de cette vitesse maximale
(point d’inflexion) de la deuxième logisti-
que ; P7, la croissance cumulée lors de la
troisième phase de croissance ; P8, en
jours–1, le paramètre proportionnel à la
vitesse maximale (pour P7 fixé) pendant la
troisième phase ; P9, en jours, la date
d’occurrence de cette vitesse maximale
(point d’inflexion) de la troisième logistique.

L’estimation des paramètres de ces fonc-
tions non linéaires a été réalisée pour cha-
que grandeur à l’aide du logiciel Easy plot.
Les régressions linéaires entre les valeurs
observées et les valeurs simulées ont été uti-
lisées pour la validation du modèle.

2.5.2. Critères de performances des 
modèles

Les performances des différents modèles
ajustés à deux ou trois logistiques ont été
testées en utilisant trois paramètres :

– La moyenne des erreurs (MR : mean resi-
duals) est un moyen de vérification de la
sous-estimation (valeur négative) ou de la
surestimation (valeur positive) du modèle
proposé : 

MR = . (6)

La racine carrée de la moyenne des carrés
des erreurs (RMSR: root mean squared of
residuals) permet de calculer la variation de
l’erreur [37] : 

RMSR = . (7)

– L’indice du maximum de vraisemblance,
caractérisé par le critère Akaike’s informa-
tion criterion (AIC), est calculé comme suit
[39] :
AIC = – 2 ln(maximum de vraisemblance) 
         + 2k,  (8)

AIC = , (9)

N est le nombre d’observations ; k, le nom-
bre de paramètres caractérisant le modèle ;

 est la grandeur relative estimée par le
biais du modèle et  est la grandeur rela-
tive mesurée.

3. Résultats

3.1. Évolution de la cinétique 
moyenne de croissance 

3.1.1. La croissance primaire

Le démarrage végétatif printanier des rameaux
d’olivier a débuté entre la mi-mars et le
début d’avril. Les différents types de rameaux
ont montré des courbes en paliers qui révè-
lent deux vagues de croissance principales,
l’une printanière et l’autre automnale.
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La phase de croissance printanière, qui a
lieu entre le jour « 0 » et le 76e jour du cycle
de végétation, soit de la mi-mars au 17 juin,
a permis un allongement de rameaux égal
à 2,6 cm pour les rameaux courts et 5,4 cm
pour les rameaux moyens et longs. Cette
élongation a été accompagnée par l’édifica-
tion de 3,8 métamères pour les rameaux
courts, 4,9 métamères pour les rameaux
longs et 5,5 métamères pour les rameaux
moyens. À noter que, très tôt dans le cycle
(à partir de mi-avril, soit du 40e jour du cycle
de végétation), il est apparu une différence
significative de la longueur entre les rameaux
courts et les rameaux moyens et longs. Cette
différence a été observée jusqu’à la fin du
cycle de végétation. 

Pendant cette phase de croissance prin-
tanière, il est apparu un ralentissement de
la croissance entre le 61e jour et le 76e jour,
lors de la 2e quinzaine du mois de mai, puis
il y a eu une réactivation de celle-ci entre le
79e jour et le 99e jour, durant les vingt pre-
miers jours de juin. Ce phénomène a été
plus marqué pour l’évolution de l’allonge-
ment que pour celle du nombre de méta-
mères édifiés. À la mi-mai, soit le 19 mai
(67e jour), l’allongement était égal à 1,3 cm
pour les rameaux courts, 2,6 cm pour les
rameaux moyens et 2,8 cm pour les rameaux
longs. Le nombre de métamères édifiés
a alors été respectivement égal à 2,8 pour
les rameaux courts et à 3,6 pour les rameaux
moyens et pour les rameaux longs
(figure 1). Le ralentissement observé indi-
querait le passage de la préformation à la
néoformation. En effet, les métamères déve-
loppés à la mi-mai sont apparus préformés,
donc ébauchés durant le repos hivernal pré-
cédant la saison de croissance étudiée. Les
métamères développés ultérieurement ont
été de nature néoformée. Ces observations
ont été confirmées par des coupes histolo-
giques réalisées au niveau des bourgeons
terminaux lors du repos hivernal (mois de
janvier) indiquant déjà la présence de trois
paires de primordiums ébauchées (données
non représentées). De début juin (86e jour)
à début septembre (172e jour), le nombre
de métamères a été significativement diffé-
rent entre les rameaux courts et les rameaux
longs (selon le test de Duncan au seuil de
5 %).

La phase de la croissance automnale, qui
a débuté au 172e jour (début septembre), a
permis une élongation cumulée totale
variant de 8,2 cm, avec formation de 8,1 pai-
res de feuilles, sur rameaux courts, à
14,5 cm de longueur, avec formation de 12,2
entre-nœuds, sur rameaux longs et moyens.
Pour les deux composantes allongement et
développement foliaire, la croissance pri-
maire s’est arrêtée à partir de début novem-
bre (au 233e jour) jusqu’au printemps sui-
vant (figure 1).
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Figure 1.
Évolution, au cours d’un cycle 
de végétation, des paramètres 
de croissances primaire 
(longueur et nombre de 
métamères édifiés) et 
secondaire (croissance en 
épaisseur) de différents types 
de rameaux (courts, moyens et 
longs) chez l’olivier développé 
en conditions pluviales (Tunisie) 
(jour « 0 » = 13 mars, départ de 
la végétation).
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3.1.2. La croissance secondaire

La croissance basale du rameau a été activée
dès le démarrage végétatif (jour « 0 ») et
jusqu’à mi-mai (61e jour), puis il s’est établi
un ralentissement qui a duré jusqu’à la fin
de juin (96e jour). À partir de cette date, la
croissance cambiale des rameaux est deve-
nue active avec un court arrêt estival durant
la 2e quinzaine du mois de juillet (124e au
140e jour). À l’automne, contrairement à la
croissance primaire qui s’est arrêtée à partir
de novembre, la croissance secondaire s’est

poursuivie avec, pour résultat, un accrois-
sement du diamètre de 1,2 mm pour le
rameau court, 1,6 mm pour le rameau
moyen et 2 mm pour le rameau long au
terme du cycle (figure 1). Les différences
entre les diamètres moyens des différents
types de rameaux ont été significatives à
partir du 1er septembre (172e jour).

3.2. Évolution de la cinétique relative 
de la croissance primaire et 
secondaire

Pour l’accroissement relatif de la croissance
primaire, l’olivier montre une allure en triple
sigmoïde (figure 2). Une première phase de
croissance printanière va de l’entrée en
végétation jusqu’à la mi-mai (61e jour du
cycle de végétation). Cette phase permet un
accroissement en longueur variant entre (23
à 25) % selon le type de rameaux et la for-
mation de (37 à 55) % du nombre de méta-
mères total formé au cours du cycle com-
plet. Un ralentissement de la croissance a
lieu entre le 61e et le 76e jour (2e quinzaine
du mois de mai) ; il est suivi d’une réactiva-
tion entre le 79e et le 99e jour (dix premiers
jours de juin). Cette seconde phase permet
un accroissement en longueur de (38 à
40) % de l’allongement total, selon les
rameaux, une augmentation du nombre de
métamères de l’ordre de 44 % pour les
rameaux longs, 47 % pour les rameaux
moyens et 52 % pour les rameaux courts.
Ces différentes données relatives, portant
soit sur la longueur, soit sur le nombre
d’entre-nœuds édifiés des différents types
de rameaux, n’ont pas montré de différen-
ces significatives entre elles (selon le test de
Duncan au seuil de 5%).

La phase d’arrêt de croissance estivale
s’est manifestée de la mi-juin jusqu’au début
du mois de septembre (172e jour). La crois-
sance automnale a été à l’origine de la plus
grande partie de l’accroissement de la lon-
gueur des rameaux [(60 à 64) %] et du nom-
bre de métamères édifiés (figure 2). 

La croissance en épaisseur a été active du
départ en végétation jusqu’à la mi-mai
(61e jour), puis elle s’est stabilisée jusqu’à la
mi-juin (96e jour). À ce stade, l’accroisse-
ment relatif du diamètre était de l’ordre de
23 % pour les rameaux longs, 30 % pour les
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Figure 2.
Évolution, au cours d’un cycle 
de végétation, de 
l’accroissement relatif de la 
longueur et du nombre de 
métamères, ainsi que de 
l’accroissement relatif du 
diamètre de différents types de 
rameaux (courts, moyens et 
longs) chez l’olivier développé 
en conditions pluviales (Tunisie) 
(jour « 0 » = 13 mars, départ de 
la végétation).
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rameaux moyens et 35 % pour les rameaux
courts, ces différences entre les trois types
de rameaux étant non significatives. Une
seconde période d’activation de la crois-
sance secondaire a eu lieu entre la mi-juin
et la mi-juillet (96e au 124e jour). L’arrêt de
croissance estivale, intervenu pendant le
mois de juillet, a été très court pour tous les
types de rameaux. La croissance cambiale a
repris avant que ne recommence la crois-
sance primaire, et cela à partir de fin-juillet
(140e jour de végétation), accumulant ainsi
(57 à 63) % de la vigueur finale (figure 2).

Lors de la plupart des dates d’observa-
tion, les différents types de rameaux n’ont
pas montré de différences significatives
quant aux accroissements relatifs des trois
paramètres étudiés (allongement en lon-
gueur, nombre de métamères, épaisseur des
rameaux) ; cela nous a conduits à prendre
en compte pour la suite l’accroissement rela-
tif moyen calculé à partir des mesures faites
sur l’ensemble des rameaux.

3.3. Modélisation de la croissance

Les deux modèles bi- (équation 4) et tri-
logistiques (équation 5) ont été comparés
par le biais des critères de performances
(MR, RMSR et AIC) afin d’identifier le
modèle qui s’ajuste le mieux aux données
observées de croissance relative en lon-
gueur, nombre de métamères et diamètre.

3.3.1. Modélisation de l’accroissement 
relatif de la longueur

La moyenne résiduelle MR calculée à partir
de la série de données observées sur terrain

et simulées a été égal à –0,0023 dans le cas
du modèle à deux logistiques et de l’ordre
de –0,0065 dans le cas du modèle à trois
logistiques ; il y a donc une sous-estimation
des valeurs simulées pour les deux modèles
(tableau II). 

La racine carré de la moyenne des carrées
des erreurs (RMSR) a été plus importante
pour le modèle à deux phases (0,0219) que
pour le modèle à trois phases (0,0182). La
valeur la plus faible caractérise le modèle le
plus fiable pour simuler les observations.
Cette constatation sera confirmée par l’indice
de maximum de vraisemblance (AIC) de
l’ordre de – 91,6504 pour le modèle à deux
phases et de – 94,1505 pour le modèle à
trois phases. Dans ce cas, la valeur négative
la plus importante indiquerait le modèle qui
simule le mieux les valeurs observées sur
terrain [38]. Ainsi, pour nos expérimenta-
tions, le modèle à trois phases semble le
mieux adapté.

Les valeurs expérimentales de l’allonge-
ment relatif moyen (figure 3) se sont révé-
lées effectivement bien ajustées à celles cal-
culées par le modèle à trois logistiques
(équation 5 et tableau III). En effet, le coef-
ficient de détermination trouvé a été de
l’ordre de 0,99 (tableau III).

3.3.2. Modélisation de l’accroissement 
relatif du nombre de métamères

La moyenne des erreurs (MR) a été égale à
0,0017 dans le cas du modèle à deux logis-
tiques et à 0,0005 pour le modèle à trois
logistiques ; il y a donc une surestimation
pour les deux modèles.

Table II.
Valeurs de certains paramètres utilisés pour évaluer les performances des modèles bi-logistique et tri-logistique
testés pour modéliser la croissance de l’olivier en conditions pluviales (Sfax, Tunisie).

Modèle testé Paramètre mesuré Longueur des rameaux Nombre de métamères Diamètre des rameaux

Modèle à deux phases Moyenne résiduelle – 0,0023 0,0017 0,0002

Racine carrée de la moyenne
des carrés des erreurs

0,021 0,0001 0,0006

Indice maximum de vraisemblance – 91,6504 – 114,8543 – 60,2596

Modèle à trois phases Moyenne résiduelle – 0,0065 0,0005 0,0001

Racine carrée de la moyenne
des carrés des erreurs

0,018 0,0001 0,0003

Indice maximum de vraisemblance – 94,1505 117,9124 – 65,2872
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La racine carré de la moyenne des carrées
des erreurs RMSR a été égal à 0,00017 pour
le premier modèle et à 0,00011 pour le
second modèle ; le modèle à trois logisti-
ques semble donc le mieux adapté. 

L’indice maximum de ressemblance
(AIC) confirme ces résultats : il est égal à
–114,8543 pour le modèle à deux logistiques
et à –117,9124 pour le modèle à trois logis-
tiques.

La représentation de l’accroissement rela-
tif du nombre d’entre-nœuds édifiés
(figure 3), comme résultante de trois fonc-
tions logistiques (équation 5 et tableau III),
s’ajuste bien aux observations expérimenta-
les. En effet, les valeurs expérimentales
s’ajustent très bien aux valeurs théoriques,

comme l’indique le coefficient de détermi-
nation de 0,99 (tableau III). 

3.3.3. Modélisation de l’accroissement 
relatif du diamètre 

Pour l’accroissement relatif du diamètre des
rameaux, les paramètres MR et RMSR ont été
moins importants dans le cas du modèle à
trois phases (tableau II). L’AIC a été de
–60,2596 pour le modèle à deux phases et
de  –5,2872 pour le modèle à trois phases.
L’évolution du diamètre est donc aussi
mieux caractérisée par un modèle à trois
phases. L’équation 5 simulée à l’aide des
paramètres identifiés (tableau III) retrace
bien la rythmicité de ce paramètre de crois-
sance et permet un ajustement parfait des
données simulées et des données mesurées
expérimentalement (figure 3).

4. Discussion
Plusieurs aspects de la croissance primaire
et secondaire de rameaux d’oliviers ont été
observés sur trois types de rameaux : courts,
moyens et longs. L’étude a permis de mettre
en évidence une croissance primaire pré-
sentant une triple sigmoïde, indiquant une
première vague printanière de mi-mars à mi-
mai, une seconde de mi-mai à mi-juin et,
enfin, une vague de croissance automnale
de début septembre à décembre. L’arrêt de
croissance estival a duré de mi-juin à début
septembre. La croissance automnale a été à
l’origine de la plus grande augmentation de
la longueur des rameaux et du nombre de
métamères édifiés.

Nos résultats, selon lesquels la croissance
printanière serait ralentie pendant la
2e quinzaine de mai, avec 2,8 métamères
alors déployés chez les rameaux courts et
3,6 métamères chez les rameaux moyens et
longs, confirment ceux de De La Rosa et al.
[39]. Selon ces auteurs, trois à quatre méta-
mères seraient ébauchés au niveau du bour-
geon d’olivier lors du repos végétatif hiver-
nal, ce qui validerait la nature préformée des
métamères apparus lors de la vague de
croissance printanière qui s’étale jusqu’à mi-
mai. Les feuilles développées lors des deux
vagues de croissance ultérieures seraient
donc de nature néoformée, car nouvelle-
ment ébauchées dans le bourgeon terminal.
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Figure 3.
Courbes ajustées de 
l’accroissement moyen relatif 
de l’allongement et du nombre 
de métamères, ainsi que de 
l’accroissement moyen relatif 
du diamètre, au cours d’un 
cycle de végétation, de 
rameaux d’oliviers développés 
conditions pluviales (Tunisie) 
(jour « 0 » = 13 mars, départ de 
la végétation). Les données 
expérimentales correspondent 
à des moyennes et les valeurs 
simulées sont illustrées par les 
courbes en pointillés.
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La croissance cambiale suit une triple sig-
moïde qui traduit une activation de la crois-
sance basale depuis le démarrage végétatif
jusqu’à la mi-mai, puis un ralentissement
jusqu’à la fin du mois de juin, date de réac-
tivation de la croissance primaire. Après un
court arrêt estival durant la deuxième quin-
zaine de juillet, la croissance secondaire
reprend et se poursuit au-delà de novembre.

Nos résultats confirment le caractère ryth-
mique de la croissance en conditions de cul-
ture pluviale de l’olivier [14–19]. Certains
auteurs avaient déjà noté, en effet, une crois-
sance cyclique bimodale, à deux pics, pour
l’olivier cultivé en de telles conditions : le
premier pic aurait lieu de mars à début juin
[20–22] et le second, de durée plus brève et
de moindre intensité, interviendrait de sep-
tembre à fin novembre ; il serait alors tribu-
taire des réserves hydriques du sol, de la
période thermique optimale et de l’abaisse-
ment de la température [18–24].

Lors de nos expérimentations, la crois-
sance automnale a été importante quel que
soit le type de rameaux. Cela pourrait être
attribué aux conditions climatiques très
favorables enregistrées pendant l’automne
qui a été caractérisé par 242 mm de pluie
entre août et novembre, avec un pic de
127 mm en septembre. Des résultats analo-
gues obtenus sur l’olivier avec la variété
Chemlali cultivée en conditions pluviales
[24, 25] corroboreraient nos observations
selon lesquelles une faible croissance termi-
nale printanière due à des conditions clima-
tiques difficiles (réserve en eau du sol très
faible) aurait été suivie d’une forte crois-
sance automnale expliquée par des précipi-
tations précoces survenant à la suite de la
saison sèche estivale. Ce phénomène a aussi
été constaté chez la variété Arbequina [40].

Par ailleurs, l’évolution des deux proces-
sus de croissance primaire et secondaire
renseigne sur la nature de la relation existant
entre ces deux types de croissances, notam-
ment en ce qui concerne la liaison entre
l’arrêt de la croissance primaire et l’activa-
tion de la croissance en épaisseur des
rameaux observés : pour la croissance prin-
tanière, le ralentissement observé lors de la
deuxième quinzaine du mois de mai est
suivi d’une réactivation de l’élongation des
rameaux qui a lieu durant les vingt premiers

jours de juin. Lors de cette période, la crois-
sance en épaisseur n’augmente pas. En
revanche, lors de l’arrêt estival de la crois-
sance primaire, la croissance secondaire est
interrompue pendant une courte période et
reprend très rapidement vers la fin juillet,
avant la reprise de la croissance automnale
primaire enregistrée début septembre. 

Ces observations iraient dans le sens
d’une relation existant entre la croissance
primaire et la croissance secondaire, déjà
largement étudiée par la littérature. Des rela-
tions source-puits en seraient à l’origine car
la croissance en épaisseur du rameau,
organe-puits important, entrerait en compé-
tition avec sa croissance en longueur et
pourrait, par conséquent, engendrer un
arrêt de la croissance primaire en conditions
défavorables de croissance [41, 42]. En effet,
une insuffisance en carbohydrates induirait
une réduction de la croissance primaire
avant d’affecter la croissance cambiale [43,
44]. Cela pourrait expliquer l’arrêt de la
croissance primaire estivale observée et
l’activation de la croissance en épaisseur
intervenue à partir de fin juillet. Ainsi, la
rythmicité de la croissance primaire contri-
bue à l’ajustement du mécanisme, tandis
que la croissance secondaire est prioritaire
par rapport à cette croissance primaire. En
effet, une croissance secondaire des rameaux
a été observée durant le mois d’août chez
l’olivier [45]. 

Table III.
Valeurs des paramètres du modèle à trois logistiques utilisé pour
modéliser l’accroissement relatif moyen en longueur, en nombre de
métamères et en diamètre de rameaux d’oliviers en cours de
croissance (Sfax, Tunisie).

Paramètres Longueur
(cm)

Nombre d'entre-nœuds Diamètre
(mm)

P1 0,24 0,40 0,30
P2 0,09 0,09 0,1220
P3 42,00 39,90 31,900
P4 0,15 0,09 0,13
P5 0,22 0,18 0,1380
P6 84,90 80,00 108,00
P7 0,60 0,51 0,56
P8 0,07 0,06 0,05
P9 203,00 200,00 187,00

R2 0,9974 0,9987 0,9967
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La croissance relative moyenne des rameaux
en longueur et en nombre de métamères a
présenté une courbe à trois sigmoïdes prin-
cipales suivant trois fonctions logistiques
caractérisant chacune une phase de progres-
sion (printanière et automnale). Les modèles
les mieux adaptés ont été confirmés par
des critères de performances des modèles
connus comme la racine carré des erreurs
et l’indice de maximum de vraisemblance.

Les paramètres P1 et P4 et P7 correspon-
dent aux allongements relatifs maximaux
lors de la première, la seconde et la troi-
sième vague de croissance. Ces ajustements
ont permis de montrer l’importance relative
de chaque vague de croissance : de l’ordre
de 24 % pour la première phase de crois-
sance printanière (P1), 15 % pour la seconde
phase (P4) et 60 % pour la phase automnale
(P7). Le paramètre P3 indique la date
d’occurrence de cette vitesse maximale
(point d’inflexion de la première logistique),
se situant autour du 42e jour (24 avril). Le
paramètre P6 donne la date de réalisation de
la deuxième vitesse maximale (point
d’inflexion de la deuxième logistique) qui se
situe autour du 84e jour de végétation
(5 juin). Le paramètre P8 indique la période
du maximum d’activité d’allongement, soit
le 203e jour de végétation (2 octobre).

Le nombre relatif de métamères édifiés
par la croissance printanière (P1) a totalisé
environ 40,7 % du nombre total de métamè-
res formés ; celui du paramètre P4 a repré-
senté de l’ordre de 9 % du total, alors que
la dernière phase a permis d’édifier 51 % des
métamères (P7).

La croissance secondaire, qui s’est dérou-
lée en trois phases, a été caractérisée par
trois logistiques. Le paramètre P1 du
modèle, qui indique la croissance du dia-
mètre lors de 1ère phase croissance, a révélé
un accroissement de l’ordre de 29,2 % du
total ; le paramètre P4, un accroissement de
l’ordre de 13 %. Le paramètre P3, indiquant
la date de réalisation de la vitesse maximale
de la 1ère vague (point d’inflexion de la pre-
mière logistique), s’est situé autour du
30e jour après le départ en végétation
(16 avril). Le paramètres P6, date d’occur-
rence de la 2e vitesse maximale a avoisiné
le 108e jour de végétation (29 juin). La crois-
sance automnale a permis un accroissement

du diamètre de l’ordre de 55 % (P7) avec
une forte activité intervenue au 187e jour du
cycle de végétation (15 octobre).

L’identification des paramètres caractéris-
tiques de ces fonctions, calculées à partir des
accroissements relatifs moyens de la lon-
gueur des rameaux, du nombre d’entre-
nœuds édifiés ou du diamètre basal obser-
vés sur le terrain, a confirmé la pertinence
du modèle choisi à décrire le caractère ryth-
mique de la croissance et l’interrelation exis-
tant entre la croissance en longueur, l’édifi-
cation des métamères et la croissance en
épaisseur.

La connaissance des bases de la rythmi-
cité sur le plan spatio-temporel constitue un
axe de recherche important dans le domaine
fondamental et appliqué car elle ouvre de
larges perspectives visant à optimiser les
techniques arboricoles et à adapter les
modes de conduite en fonction des spécifi-
cités de développement.
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Análisis y modelización del crecimiento vegetativo en el olivo (Olea
europaea L.) en condiciones pluviales.

Resumen –– Introducción. El ritmo del crecimiento de los vegetales leñosos supone un cri-
terio esencial en el establecimiento de la arquitectura del árbol; y, por consecuencia, en la futura
forma de crecimiento del árbol. Realizamos un estudio basado en un análisis dinámico del cre-
cimiento primario y secundario del olivo, a lo largo de una temporada de vegetación. Material
y métodos. Se hizo un seguimiento del crecimiento de meristemos terminales de olivos pro-
cedentes de siembras. El estudio se basó en el crecimiento primario (alargamiento y edificación
de metámeros) y en el crecimiento secundario (diámetro basal) de diferentes tipos de ramas.
Este crecimiento fue modelizado, lo que nos permitió desarrollar curvas de modelos teóricos.
Resultados. Los crecimientos relativos primario y segundario se caracterizaron por curvas en
triple sigmoide, que indicaban tres ondas de crecimiento principales: dos primaverales y una
otoñal. Se modelizaron mediante ecuaciones teóricas de nueve parámetros y tres logísticas. La
validez de estos modelos se verificó gracias a ciertos criterios de rendimiento de los modelos,
por ejemplo: la raíz cudrada de la media de los cuadrados de los errores, y el criterio del máximo
de verosimilitud. Conclusión. Se confirmó el carácter rítmico del crecimiento del olivo. 
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